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I. EINLEITUNG. 


Qa den Tagen MENDELs hat die Erbse den Gegenstand verschiede- 
ner, sowohl theoretischer wie praktischer Studien gebildet. Neue, 
fiir die weitere Forschung bedeutsame Theorien sind Studien des 
Vererbungsmechanismus der Erbse zu verdanken. Vor allem Genetiker 
der alteren Schule bevorzugten Pisum und auch gewisse Zytologen sind 
zu wertvollen Ergebnissen:- gekommen (z. B. HAKANSSON und Mrs. 
SANSOME). Auf dem Gebiete der Artkreuzungen hat die Erbse dagegen 


bisher kaum eine Rolle gespielt. 

; Dieser Umstand kann allerdings zum Teil auf die begrenzte und 
wenig interessante taxonomische Variation der Gattung Pisum zuriick- 
gefiihrt werden, aber anderseits ist hervorzuheben, dass eine autogame 
Pflanze Mdglichkeiten zu eingehenderen Studien bietet als eine allo- 
game, und aus der Ubersicht von RENNER (1929) sowie laut LAMPRECHT 
(1941) ergibt sich, dass die Anzahl Artkreuzungen, die innerhalb allo- 
gamer Gattungen ausgefiihrt worden sind, wesentlich grdésser ist als die 
innerhalb autogamer. 

Den Standpunkt, dass alle Typen der Gattung Pisum zu einer ge- 
meinsamen linnéanischen Art vereint werden kénnen, nehmen nun- 
mehr die meisten.Verfasser von systematischen Ubersichten ein; vgl. 
z. B. HEDRICK (1929). Dass aber typische geographische Formen unter- 
schieden werden kénnen, scheint auch keiner von diesen zu verneinen. 
FEDOTOV (1936), WHITE (1932), WELLENSIEK (1925 a) und viele andere 
schliessen sich gleichfalls dieser Auffassung an. Zytologische Arbeiten 
von HAKANSSON, SANSOME und SUTTON..zeigen in die gleiche Richtung. 

In der Drosophila-Forschung ist die Kartierung von Genen seit 
langem auch mittels Artkreuzungen vorgenommen worden, wobei 
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epochemachende Resultate zur Beleuchtung des Artbildungsproblems ar 
den Tag gekommen sind. Ein Material mit Voraussetzungen, wie sic 
die Drosophila-Arten besitzen, gibt es im Pflanzenreich nicht. Verwend- 
bare Objekte fehlen indessen keineswegs. Dies zeigen z. B. die Ergeb- 
nisse der Antirrhinum-Forschung. 

Gerade die Gattung Pisum besitzt indessen fiir ein Studium der 
Ahnlichkeit der Chromosomenkarten verschiedener geographischer For- 
men gute Voraussetzungen. Teils haben niamlich alle bisher unter- 
suchten Rassen die haploide Zahl 7 gemeinsam, weshalb Stérungen, 
wie sie bei Kreuzungen zwischen allogamen Arten iiblich sind, nicht zu 
erwarten sind, teils gehért Pisum mit seinen etwa 60, in der Hauptsache 
gut bekannten Genen zu den am besten untersuchten Pflanzenarten, 
wofiir WINGE (1936) Belege erbringt. 

Rassenkreuzungen von Pisum sind indessen bisher so gut wie 
ausschliesslich vom zytologischen Gesichtspunkt bearbeitet worden: 
HAKANSSON (1936 a), LuTKOv (1930), PELLEW und SANSOME (1931) und 
SANSOME (1932, 1938 u. a.). Genetische Daten von Rassenkreuzungen 
sind nur von FEDoTOv (1930, 1936) und PELLEW (1931, 1940) ver- 
6ffentlicht worden. 

Terminologie fiir die Bezeichnung des Grades von Verwandt- 
schaft. — Es diirfte angebracht sein die unten fiir den Artbegriff be- 
nutzte Terminologie mit einigen Worten klarzulegen. Verf. benutzt den 
Terminus Art in allgemeinen Ausdriicken und bei Hinweis auf fremde 
Gattungen. Bei der Angabe verschiedener geographischer Formen von 
Pisum wird der Terminus Rasse benutzt, da man jetzt der Auffassung 
zu sein scheint, dass in dieser Gattung keine gentigend grossen morpho- 
logischen Differenzen vorhanden sind, um eine Aufteilung in linnéani- 
sche Arten zu motivieren. Indessen wird gerade die vorliegende Unter- 
suchung zeigen, dass Abyssinicum in vielen wichtigen Hinsichten sich 
so klar von sativum und mit diesem verwandten Rassen unterscheidet, 
dass man hier von zwei verschiedenen Arten sprechen kénnen soll. Bei 
Kreuzungen zwischen diesen wird daher der Terminus Art benutzt. 
Fiir die grosse Gruppe von theoretischen sativum-Linien wird der Be- 
griff Varietdt verwendet (z. B. sativum-Varietat, im Gegensatz zu 
sativum-Rasse). 


Aus Vorstehendem diirfte hervorgehen, dass ein Material mit guten 
Voraussetzungen zur Bearbeitung aufgenommen wurde, als Verf. 1933 
vom damaligen Abteilungsvorstand des Schwedischen Saatzuchtvereins 
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in Svaléf, Dr. J. RASMUSSON, das Angebot bekam, eine Linie von Pisum 
Abyssinicum seines Sortimentes zu bearbeiten sowie seine theoretischen 
sativum-Linien bei der beabsichtigten genetisch-zytologischen Unter- 
suchung auszunutzen. Der damalige Vorstand des Institutes fiir. Verer- 
bungsforschung der Universitat Lund, Professor H. NILSSON-EHLE, er- 
méglichte in entgegenkommender Weise die Ausfiihrung der Unter- 
suchungen in Svaléf. Von 1937 an wurden die Versuche im Institut fiir 
Riibenziichtung Hillesh6g der Schwedischen Zuckerfabriks-AG. be- 
trieben. Wahrend dieser Zeit hat sowohl die Leitung der Zuckerfabriks- 
AG. wie der Vorstand des Institutes, Dr. J. RASMUSSON, mir jede denk- 
bare Unterstiitzung gewahrt, wofiir ich meiner Dankbarkeit nicht genug 
Ausdruck geben kann. Fiir wertvollen Beistand bin ich auch dem Pro- 
fessor der Vererbungslehre A. MUNTZING Dank schuldig. Ich gedenke 
aller meiner geehrten Kollegen, die mir ihre oft kostbare Zeit zu Er- 
érterungen der Probleme dieser Arbeit geschenkt haben, sowie der 
vielen Mitarbeiter, die mir sowohl bei der theoretischen Bearbeitung wie 
bei der praktischen Pflege des Materials unermiidlich zur Seite gestanden 
sind. Besonders will ich danken Herrn Gartner KARL LINDBERG, Hilles- 
hég, fiir wertvolle Hilfe, Fraulein ELst: PETTERSSON, Landskrona, fiir 
interessierte Arbeit, sowie Herrn Assistent GUSTAV VON SyDOW und 
Fraulein ELIN NILsson, Svalof, fiir die Hilfe wahrend den Jahren, wo 
die Versuche dahin verlegt gewesen sind. Schliesslich richte ich einen 
‘besonders herzlichen Dank an meine Frau, die mir wahrend der ganzen 
Arbeit unermiidlich Beistand geleistet hat. 


II. VORAUSSETZUNGEN. 
1. PROBLEMSTELLUNG. 


Unter den vielen Problemstellungen, die zu Beginn der Unter- 
suchung und spater im Zusammenhang mit der Klarlegung gewisser 
empirischer Tatsachen aufgetaucht sind, ist die Frage nach der geneti- 
schen Gleichférmigkeit der Gattung Pisum stets im Vordergrund gestan- 
den. Die Untersuchung hat demnach in erster Linie auf die genetischen 
Verwandtschaftsverhaltnisse von Pisum Abyssinicum zu unseren ge- 
wohnlichen P. sativum-Formen (Kulturrassen) abgezielt. Um aber 
diesen Zusammenhang beurteilen zu kénnen, muss die genetische Uber- 
einstimmung durch alle auftretenden Komplikationen beleuchtet und 
abgegrenzt werden. Aus diesem Grunde sind sowohl zytologische Sté- 
rungen wie Pollenabort, Keimkraft, Auftreten von abnormen, mehr oder 
weniger letalen Pflanzen sowie Pflanzenvitalitat in der Form von Hiil- 
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senansatz und Samenertrag zum Gegenstand des Studiums gemachi 
worden. 

Man kann kaum sagen, dass es ein Zufall war, dass gerade Pisum 
Abyssinicum als Hauptobjekt gewahlt worden ist. Eine wichtige Ur- 
sache hierftir bildete natirlich der Umstand, dass in unserem Land 
akklimatisierte Linien zur Verfiigung standen. Da ferner die Systema- 


Fig. 1. Pisum Abyssinicum. Verkl. ®/1.. Photo C. G. DAHL. 


tiker Abyssinicum zu den Formen von Pisum rechnen, die von der 
Hauptart sativum am weitesten entfernt stehen, worauf naher im 
Kap. X eingegangen werden wird, konnte bei der Wahl kein Zweifel 
bestehen. Ein Blick auf Fig. 1 zeigt, wie abweichend dieser Typus von 
unserer gewohnlichen Erbse ist. Ihr niedriger (ca. 50 cm hoher), aber 
doch »slender»-ahnlicher Wuchs, ihre diffus purpurfarbigen Bliiten mit 
nur 1 cm breiter Fahne, diinne einpaarige Blattchen und _ schneller 
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Entwicklungsrhytmus (von der Keimung bis zur Samenreife 6—8 
Wochen) weisen sowohl genetisch wie physiologisch auf einen vom, 
sativum-Typus erheblich abweichenden Bau hin. 

Ein naheres Studium dieses Unterschiedes riickte jedoch eine an- 
dere Frage in den Vordergrund, namlich die nach dem wirklichen 
Abstand von Abyssinicum von sativum vom systematischen Gesichts- 
punkt mit Hinblick auf die tibrigen gewéhnlichen, distinkten geographi- 
schen Formen. Aus diesem Grund wurden in einem spateren Stadium 
auch Reprasentanten anderer geographischer Gebiete in die Unter- 
suchung einbezogen, namlich elatius, Tibetanicum, Asiaticum, Puschki, 
humile und fulvum. Gleich eingehende Analysen wie mit Abyssinicum 
sind mit diesen letzteren nicht ausgefiihrt worden, sondern sie wurden 
hauptsachlich in erganzender Absicht und vor allem zu zytologischen 
Vergleichen herangezogen. 


2. MATERIAL. 


Etwa 30 sativum-Varietaéten, sowohl aus gewéhnlichen Handels- 
sorten wie mehr oder weniger spezielle Linien, die sich durch gewisse 
rezessive Gene auszeichnen, sind mit, den. wilden Formen gekreuzt 
worden. Dass so viele sativum-Linien benutzt wurden, beruht auf 
mehreren Umstinden. Fin solcher ist, dass bisher nur eine begrenzte 
‘Anzahl Gene in einer Linie vereint worden sind, was nur einen Vorteil 
bilden diirfte, da sowohl friihere Untersuchungen wie die vorliegenden 
andeuten, dass eine rezessive Genbelastung die Linie in der einen oder 
anderen Weise schwiacht. Ein anderer Grund ist der Zusammenhang 
mit der Erscheinung, die verschiedene Forscher sowohl in anderen 
Gattungen (z. B. Zea, Antirrhinum u. a.) wie in Pisum nachgewiesen 
haben, dass zuweilen chromosomal schwach veranderte Linien vorkom- 
men (kleine Inversionen, Duplikationen und ahnl.), die die Schlusssatze 
in dieser Untersuchung fehlerhaft beeinflussen kénnten, wenn gerade 
eine einzige solche Linie als Typus der Kulturformen zur Verwendung 
gelangt ware. 

Fiir wichtigere sativum-Varietaten bringt Tabelle 1 eine Ubersicht 
liber die in der Untersuchung verwerteten morphologischen Eigen- 
schaften der betr. Linie. Im Anschluss an die Behandlung der Bliite- 
zeitgene im Kap. IX ist auch die Bliitezeit jeder Linie in dieser Tabelle 
angegeben. So gut wie alle, jedenfalls alle wichtigen, sativum-Varie- 
taten stammen aus RASMUSSONs Sortiment, wohin sie zum Teil aus 
alterem bekannten Material gelangt sind. Sie werden unter denselben 
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TABELLE 1. 


Linienmaterial (die wichtigeren Linien). 





Bei der Unter- | 
|suchung ber iick- | 
sichtigte Eigen- 
| schaften 


Ver- 
kiirzg. 





Blihzeiteigenschaften 


| Phano- 





Sativum-Varietaten 
| Witham Wonder WW. |learipl 
Gra dvarg ................ Gd. | lep-v Fpl 
ro. Raia Hemet oy ME | LY lear-tlpl......... 
Crypto dwarf, vit ... Cdw, vit! le la lb a bt, cp 


P. de Haan 204 
Buxbom socker 
IX | Lag Réd Tidig 
X | de Winton 
XI | Umbellatum 
| XII | Engelsk Sabel,, 
| XIII | Gra Jatte 
XIV | Alnarps Stensart 
XV _ | Purple pod 
| XVI | Hég Réd Tidig | 
XVII | Slender Nilsson Sl. |lelalb* apl 
| XVIII | Svaléfs Soloart | Solo | dpl 
XX . aar b/aarbMpl 
XXI | arb arbMFPIl | 
' XXII | aar jaar Pi............| 
| XXIII | eit. ¢ - Seer 
|XXVII| WeibullsExtraRapid) WexR. | @i............0.00..) 
‘XXXVI/ Bismarck ...............| Bism. |ap 


.|leap-v pl 

- |levpl 

b-st s-wv,,-k F pl 
a fa pl 








| Umb. 


al | ap-0 pl...c.0s3 











ifrith 
imittelspat 
sehr .frtih 
mittelfriih 
sehr frtih 
mittelfriih 
mittelspat 
sehr frtih 
friith 
spat 
spat 
mittelspat 
Le Xa |spat 
Le xa |spat 
Le Xa |spat 
Le xa |frith 
le xa |spat 
Le Xa |spat 
Le xa |spat 
Le Xa |spat 
Le xa spat 
Le xa |spat | 
Le xa\sehr frtih) 


Le xa|sehr friih 








»Wilde» Pisum-Rassen 


. Abyssinicum Ab. 
. Asialicum Asiat. 
NOMAEEES 2 oz <5 ccotcncvans ests elat. 
. fulvuum fulv. 
. humile | hum. 
'Puschki 
Tibet. 


\dMFpl 
| (1) Aiea 


‘upd?MF Pl . 
dMfpl 
d M?pl............| 


Bezeichnungen, die in vorliegender Arbeit benutzt werden, 


LeA 


| 


| uptddmfPlU|'Le A| Lexa |\sehr frih: 
LeA Lexa(?) frih? | 
.|\Le A| Le Xa |sehr spat | 
| up d M? f? pt v? Le A?| Le xa? |friih? 

Le A? Le xa? |friih? | 
Le A| Le Xa |spat | 
Le xa |sehr 


friih! 


in den 


Schriften von DE HAAN, E. NILSSON, RASMUSSON, H. u. O. TEDIN sowie 


DE WINTON wiedergefunden. 


Jede Linie ist der Einfachheit halber mit 
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einer rémischen Ziffer der Serie I—XXXVI versehen worden und wird 
in dieser Arbeit mit der tiblichen Verkiirzung des gewohnlichen Namens, 
der Linie angegeben (s. d. Tabelle). Die niedrigeren Zahlen enthalten 
die wichtigsten Typen. I—IX und XVII sind niedrige Linien. Nr. IV 
und XVII sind die extremen Internodienlangetypen cryptodwarf (vgl. 
RASMUSSON, 1927) und Slender (vgl. DE HAAN, 1930). Die zur Analyse 
am meisten verwendeten Linien sind: I= Witham Wonder, II = Gra 
dvarg (Graue Zwerg), II] = Acacia, VII=P. DE HAAn 204 und 
X = DE WINTON. 


TABELLE 2. Der Ursprung der »wilden» Pisum-Rassen. 
Name Verbreitungsgebiet Erhalten von 


Abyssinicum BRAUN, Fig. 1 Abessinien Prof. G. SAMUELSSON 
Asiaticum, geogr. Rasse, 

Fig. 2. Inneres Klein-Asien Bot. Garten, Lund 
elalius STEV., etwa_ wie 

sativum Mittelmeer-Region » 
fulvum, geogr. Rasse, Fig. 3 Palastina—Syrien Kopenhagen 
humile Botss. et No&é, etwa : 

wie Fig. 3 > » Prof. G. SAMUELSSON 


Puschki, geogr. Rasse, etwa 

wie Fig. 2 Siid-Russland H. und. O. TEDIN 
Tibelanicum, geogr. Rasse, 

etwa wie Fig. 2 Inneres Tibet Mrs. SANSOME 


Die fremden Typen erfordern dagegen eine nahere Beschreibung. 
Da eine solche jedoch an anderer Stelle (Kap. X) im Zusammenhang 
mit der taxonomischen Ubersicht iiber die Gattung erfolgt, wird hier 
nur eine zusammenfassende Ubersicht iiber ihren Ursprung in Tab. 2 
mitgeteilt. Mit Vergniigen will ich hier hervorheben, dass ich sowohl 
Abyssinicum, Tibetanicum, Puschki wie humile durch die freundliche 
Vermittlung von Dr. RASMUSSON sowie Asiaticum und elatius durch 
entgegenkommende Vermittlung des Botanischen Gartens der Universi- 
tat Lund erhalten habe. Samen von fulvum bekam ich als Geschenk 
bei einem Besuch des Botanischen Institutes der Universitat Kopenhagen. 

Alle diese Formen als wild zu bezeichnen ist vielleicht nicht richtig, 
da ein Teil derselben mehrere Jahre hindurch in auslandischen Botani- 
schen Garten, von denen sie erhalten worden sind, gebaut wurden. Fiir 
gewisse der Formen wird vom Einsammler direkt angegeben, dass sie 
in »stehender Saat» angetroffen worden sind. So gibt z. B. SCHIMPER 
laut BRAUN (1841) an, dass Abyssinicum in seinem Heimatland gebaut 
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wird, was nunmehr nur selten der Fall sein diirfte, und PELLEW und 
SANSOME (1931) berichten dasselbe fiir Tibetanicum. Fulvum und 
humile stammen jedoch mit einer gewissen Sicherheit aus wilden Popu- 
lationen. 

Die Schwierigkeit bei einer genetischen Untersuchung wie der vor- 


Fig. 2. P. Asiaticum (Treibhaus). Verkl. */s. 


liegenden besteht darin, ein reprasentatives Bild der urspriinglichen 
Population im Material zu erhalten, das schliesslich an den Versuchen 
teilnimmt. Aus Griinden der Begrenzung ist nur eine Familie jeder 
geographischen Population herangezogen worden, anstatt mehrere 
Linien einer geringeren Anzahl geographischer Gebiete zu wahlen. Dies 
hat die vergleichenden systematischen Studien veranlasst, iiber die im 
Kap. X berichtet wird und die zeigen, dass die gewahlten Linien wirk- 
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lich ziemlich gute Reprasentanten ihrer entsprechenden geographischen 
Formen zu sein scheinen. Selbstverstandlich ist, dass vereinzelte, zyto-. 
logisch abweichende Typen, wie sie z. B. E. Surron (1937) von P. humile 
beschreibt, unentdeckt verbleiben kénnen. Solche Formen verschwin- 
den jedoch wahrscheinlich bald durch natiirliche Auslese, weshalb sie 


Fig. 3. P. fulvuum (Treibhaus). Verkl. ?/s. 


keinen Einfluss auf das durchschnittliche Aussehen der Population 
haben. 


3. PRINZIPIELLE METHODEN. 


Wie bereits in einer vorlaufigen Mitteilung des Verf. (1942 a) und 
oben hervorgehoben worden ist, beabsichtigt diese Untersuchung geneti- 
sche, zytologische und sonstige Verhaltnisse zu vergleichen, um die 
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Stellung von Pisum Abyssinicum zu unseren Kulturformen_ klar- 
zulegen. 

Kiinstliche Kreuzungen sind in so grossem Umfang (> 5000 der 
Kreuzung Ab. X sat.) ausgefiihrt worden, dass die Nachkommen sowoh! 
zu zytologischer Bearbeitung in F, wie zu Gen- und Koppelungsanalysen 
in F, reichen sollten. Leider ist dies nicht immer der Fall gewesen. 
wenn auslaindische Rassen zur Verwendung gelangt sind; solchenfalls 
mussten die Fixierungen in F, vorgenommen werden. In wichtigerc 
Fallen sind die Kreuzungen wiederholt worden, womdglich 2—3 Mal, 
um soweilt wie méglich durch den Zufall oder 4ussere Faktoren bedingte 
Resultate auszuschliessen. Als ein Beispiel fiir die vorhandenen Schwie- 
rigkeiten sei erwaihnt, dass im Jahr 1938 so gut wie samtliche kiinst- 
lichen Befruchtungen mit schnellwiichsigen (= friihen) Typen miss- 
lungen sind, da bei der ungewohnlich warmen und sonnigen Witterung 
die Pollentheken in den Knospen vorzeitig geplatzt sind. 

Beim Bericht iiber die bei jeder Analyse erhaltenen Ergebnisse 
werden der Gang und die speziellen Methoden jeder Untersuchung aus- 
fiihrlich beschrieben. 

Laut dem urspriinglichen Plan und auf Grund der im Verlauf der 
Arbeit erhaltenen Resultate sind 1) Abyssinicum mit den 35 sativum- 
Varietaten sowie 2) in dem Umfang, wie technische Griinde dies ge- 
statteten (fuluum und humile konnten wahrend den letzten sonnen- 
armen Sommern im Treibhaus nur mit Schwierigkeit gebaut werden), 
simtliche auslandische Rassen und einige wichtige sativum-Varietaten 
(Nr. I—III) diallelgekreuzt worden. 

In diesem Zusammenhang sei besonders hervorgehoben, dass keine 
Pilzkrankheiten, weder die verderbenbringenden Ascochyta und Fusa- 
rium noch die weniger gefahrliche Peronospora, in irgendeinem Jahr 
in solchem Umfang oder mit solcher Starke aufgetreten sind, dass sie die 
prinzipiellen Ergebnisse durch verminderte Pflanzenvitalitat oder ahnl. 
hatten beeinflussen kénnen. Natiirlich sind einzelne befallene Pflanzen 
beobachtet worden, ein umgekehrtes Verhaltnis hatte bei der Haufigkeit 
dieser Krankheiten wohl eher Erstaunen erweckt. Eine so niedrige 
Frequenz befallener Pflanzen hat auch kaum einen Einfluss auf die 
Spaltungsergebnisse bei Individuenzahlen der hier vorliegenden Gréssen- 
ordnung. Auch die Erbsengallenmiicke (Contarinia) hat in keinem, 
auch nicht im warmen, trockenen Sommer von 1938, eine Beschadigung 
solcher Starke verursacht, dass die Versuchsergebnisse beeinflusst wor- 
den waren, da das Schwarmen der Miicke zum gréssten Teil vor dem 
fiir die Eiablage geeigneten Knospenstadium stattgefunden hat. Mehrere 
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Jahre hindurch wurden in vorbeugender Absicht sogar die Blitenstengel 
mit Nikotinlésung bespritzt und bei kiinstlicher Befruchtung wurde mit 
einer gewohnlichen Injektionsspritze ein Tropfen schwacher Nikotin-’ 
lésung am Gynoeceum im Inneren der Knospe angebracht. 

Wo erforderlich wurde soweit wie méglich eine statistische Bear- 
beitung durchgefiihrt, um die Wahrscheinlichkeit mit der ein gewisses 
Resultat erhalten worden ist, zu erhéhen. Die Berechnungen sind laut 
BONNIER und TEDIN (1940) ausgefiihrt worden, deren Probabilitats- 
tabellen stets benutzt worden sind. In bezug auf die zur Berechnung 
des Crossover-Wertes verwendeten Formeln sei auf Kap. IV: 1 ver- 
wiesen. 

Um die Ubersichtlichkeit in grésseren Tabellen zu erleichtern, ist 
die Wahrscheinlichkeit (—=P-Wert) mit Sternen wie folgt angegeben wor- 


den: — = P > 0,6, * =P 0,05, *+ =P 0,2, ** =P 0,01, .4, =P 0,001, 
=a — P betrachtlich < 0,001. 


Ill. EINFACHE GENSPALTUNGEN. 


Bei den hier zu besprechenden Kreuzungen sind von zahlreichen 
alteren Untersuchungen wohlbekannte Rezessivgene ausgenutzt worden. 
Die spezifische Manifestation und das Verhalten dieser Gene haben daher 
‘direkt in Zusammenhang mit den Erscheinungen in Kreuzungen zwi- 
schen sativum-Varietaten gesetzt werden kénnen. Bekanntlich treten in 
Artkreuzungen, vor allem auf Grund von chromosomalen Stérungen, 
haufig abnorme Spaltungszahlen auf, auch wenn Arten mit gleicher 
Chromosomenzahl gekreuzt werden. Uber solche Faille haben z. B. 
Baur und KUHL in mehreren Arbeiten itiber das L6wenmaul berichtet 
und fiir Pisum haben schon PELLEW und SANSOME (1931) und PELLEW 
(1940) Daten vorgelegt, die erheblich von den normalen Zahlenverhialt- 
nissen abweichen. So verhalt es sich auch mit dem _ vorliegenden 
Material. 

In Kreuzungen Abyssinicum X sativum wurden 28 morphologisch 
manifestierte Gene untersucht. In Tabelle 3 sind die im Zusammen- 
hang mit der Koppelungsanalyse wichtigsten Gene angegeben. Der 
Leser, der eine ausfiihrlichere Beschreibung der Manifestation und des 
normalen Verhaltens jedes einzelnen Gens wiinscht, sei in erster Linie 
auf die monographischen Arbeiten von MATsuUURA (1933), WELLENSIEK 
(1925 a) und teilweise WINGE (1936) sowie im iibrigen auf die grésseren 
Originalabhandlungen von DE HAAN, LAMPRECHT, RASMUSSON, TEDIN 
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und WELLENSIEK verwiesen (s. d. Literaturverzeichnis). Unten wird 
nur tiber die von den erwarteten Zahlenverhaltnissen abweichenden 
Spaltungen berichtet, die in diesen Artkreuzungen an den Tag gekom- 
men sind. Es sei erwahnt, dass jedes Gen in dem Stadium beurteilt 
worden ist, wo es sein Manifestationsmaximum erreicht hat (vg. 
FEDOTOV, 1936). 

Ein Blick auf Tabelle 3, die die F.-Daten enthalt, zeigt, dass ein 
Mangel an Rezessiven sehr haufig ist. Nur wenige Gene spalten einiger- 
massen im Zahlenverhaltnis 3:1, namlich le, td, a, s, f und i. Das 
vorletzte jedoch mit einer gewissen Einschrankung, da es, wie spater 
naher klargelegt werden soll, in einem gewissen hypostatischen Ver- 
haltnis zur Eigenschaft violette Farbe der Samenschale (der sog. 
»obscuratum-Farbe» ) steht. Die Gene w,, p und v zeigen dagegen einen 
Uberschuss an Rezessiven, eine Erscheinung, die vielleicht mit den in 
den Kreuzungen auftretenden zytologischen Stérungen in Zusammen- 
hang gebracht werden kann, die aber natiirlich auch durch fehlerhafte 
Klassifikation bedingt werden kann. Schon friih hat WELLENSIEK 
hervorgehoben, dass die Beurteilung der Wachslosigkeit zuweilen proble- 
matisch sein kann. Im vorliegenden Fall ist sie dies umsomehr, als 
Abyssinicum selbst durch einen schwachen Uberzug an Wachs gekenn- 
zeichnet wird. Die Beurteilung der Hiilsenmembran wird dadurch er- 
schwert, dass die Hiilsen bisweilen von Pilzen befallen sind, und iiber- 
dies durch Missbildung auf Grund von unvollstandiger Entwicklung 
im Zusammenhang mit starker Sterilitat (Kap. VIII). Die Methode an 
getrocknetem Material die verholzten Teile mit Phloroglucin-Salzsaure 
(RASMUSSON, 1927) zu farben, ist mitunter benutzt worden, bedingt aber 
bei grésserem Material Schwierigkeiten. Ausserdem gibt das Verfahren 
zufolge der obengenannten Komplikationen doch kaum volle Sicherheit. 
Ein klar entgegengesetztes Verhaltnis zeigt in der Tabelle der Vergleich 
zwischen den Spaltungen fiir p und v mit der dihybriden pv-Spaltung. 
Denn beide ersteren zeigen einen Uberschuss an Rezessiven, wahrend 
die letztere ein schwaches Defizit aufweist. Die Erklarung kann darin 
zu suchen sein, dass den drei verschiedenen Beurteilungen nicht ganz 
identische Kreuzungen zugrunde liegen. 

Wenn man die Zahlenverhaltnisse in den beiden reziproken Kreu- 
zungsrichtungen vergleicht (s. S. 283 und Tabelle 6), findet man durch- 
weg, dass die Richtung Ab. Q X sat. einen Mangel an Rezessiven auf- 
weist, wahrend die entgegengesetzte Kreuzungsrichtung in dieser Hin- 
sicht normal ist (ausgenommen das Gen r; s. unten). 

Abweichende Einzelgenspaltungen. — Die Mehrzahl der bisher nicht 




















ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 273 





TABELLE 3. Die einzelnen Genspaltungen in der Kreuzung 
Abyssinicum X sativum. F,.-Daten. 


Nr. Gen 


ry Rae! 
28 pl 


erwahnten Gene in Tabelle 


einstimmt als mit 3: 1. 


3: 
15: 


~ ie 


www so 


= eae | 


3 
3: 
3:1 


1 


Spaltung Dom. 


2,880 
3,210 
3,044 
3,016 


3,715 
3,235 


0,956 


0,984 
0,285 
0,765 


+m 


0,021 
0,210 
0,015 
0,017 
0,484 
0,018 
0,068 
0,058 


0,048 
0,049 


0,061 
0,068 


0,031 
0,068 
0,310 
0,059 


0,145 
0,340 


0,200 
0,041 
0,024 
0,059 


0,030 
0,019 


0,81 
< 0,001 
< 0,001 


75 
1736 
5123 

846 


3273 
8641 


Die Manifestation des 


rezessiven Allels 


Pflanze niedrig 
» slender 
Blattchen gezahnt 
Maculum ohne Antho- 
zyanfarbung 
Hiilse griin 
Bliitenfarbe weiss 
» rosa 
» pinkish 
white (DE HAAN, 1930) 
Pflanze ohne Wachs 
Stengel gebandert, »um- 
bellatum» 
Nebenblatter reduziert 
Die Fliigel der Bliite 
verkiimmert 
Ranken in Blattchen 
umgebildet 
Hiilsenmembran nur an 
den Nahten 
Ganz ohne _ Hiilsen- 
membran 
Hiilsenmembran ge- 
streift 
Hiilse spitz 
Hiilse konkav _ ge- 
kriimmt 
Samen miteinander ver- 
klebt, »chenille» 
Samenschale nicht mar- 
moriert 
Samenschale ohne vio- 
lette Punkte 
Keimblatter griin 
Markerbse 
Hilum hell 


3, namlich d, b, am, fa, st, k, tl, bt,, m, r 
und pl zeigen dagegen ein starkes Defizit an Rezessiven. Einige, z. B. r, 
zeigen ein Spaltungsverhiltnis, das besser mit 15:1 (P 0,0). iiber- 


Ob die Samenform hier wirklich durch zwei 


verschiedene Gene bedingt wird, kann nicht mit Sicherheit entschieden 
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werden, da die Beurteilung in hohem Grad durch das im Zusammen- 
hang mit der Sterilitat mehr oder weniger schwach entwickelte Kotyle- 
donengewebe erschwert wird. Nur typische Markerbsenformen sind als 
solche klassifiziert worden. Dass hierbei in der Hauptsache richtig vor- 
gegangen worden ist, dafiir spricht eine parallele Verwendung der 
Methode zur Beurteilung des r-Merkmals auf Grund der Form und des 
Aufbaues der Starkekérner (vor allem erprobt durch KAPPERT und 
Sosa-BourDOouIL). Die Staérkekérner in RR-Samen sind namlich ganz 
und rundlich, wahrend sie in rr-Samen rissig und kantig sind. Die Samen 
der Heterozygoten enthalten beide Typen sowie einige Zwischenformen. 
Es haben nur sehr wenige fiir rr typische Starkefiguren entdeckt wer- 
den kénnen (D/m = — 12,77 fiir 3:1, wobei in diesem Ausdruck wie 
auch im weiteren das Vorzeichen ein eventuelles Defizit oder einen 
Uberschuss an dem erwahnten Genallel angibt). In einigen Fallen sind 
auch F,-Pflanzenfamilien in F; analysiert worden, wobei sich ergeben 
hat, dass der Rezessivenmangel konsequent auch die Frequenz der 
rezessiv-homozygoten Familien getroffen hat; s. Tabelle 5. Indessen 
gibt es eine weitere Erscheinung, die die Beurteilung von R—r hindert. 
Alle asiatischen Erbsenrassen werden im Vergleich mit sativum durch 
eine sehr dicke Samenschale ausgezeichnet, was die Systematiker als 
fiir Wildformen typisch hervorheben. Abyssinicum bildet diesbeziiglich 
keine Ausnahme, obgleich Samen von fulvuum und humile harter sind 
als von Tibetanicum und Abyssinicum. Die harte Schale verhindert 
haufig die Ausbildung von Falten und Gruben in der Oberflache, die 
bei der Manifestation von Mark- und Indenteigenschaften zutage ge- 
treten sein sollten. Man kann sich indessen auch sehr gut vorstellen, dass 
in diesen Kreuzungen zwei kumulative Gene wirksam sind, wobei 
Abyssinicum der Formel R,; R, entsprechen wiirde, ein Umstand, der 
mit den Schlusssatzen von HADFIELD und CALDER (1935) sowie WELLEN- 
SIEK (1942) iibereinstimmen wiirde, die zum Teil die Konstruktion des 
Systems klargelegt haben, das die Mark- und Indenterscheinungen der 
Erbsensamen bedingen. Die Lage des R-Gens in der Chromosomen- 
karte und der wahrscheinliche Zusammenhang des Rezessivenmangels 
mit der Sterilitat sprechen indessen trotz allem fiir eine intime Beziehung 
zwischen den zytologischen Phanomenen und dem Defizit an Mark- 
erbsen (s. ferner S. 314). Zu 4hnlichen Schlusssatzen gelangt auch 
PELLEW (1931 und 1940) in ihrem teilweise analogen Fall. 

Bei der Beurteilung von ¢l (zu Blattchen umgebildete Ranken) 
kénnen die heterozygoten Individuen unterschieden werden. Diese 
haben namlich bandférmige Ranken anstatt runde drahtférmige 
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(=TITI). Die Analysen zeigen, dass nur die doppeltrezessiven Pflan- 
zen im Defizit sind, wahrend die Heterozygoten im Verhaltnis zu den 
Doppeltdominanten in ungefahr normaler Anzahl auftreten. 

Die Spaltung von cp (gerade und konkav gekriimmte Hiilse) 
spricht stark fiir das Vorkommen von zwei kumulativen Faktoren 
in diesem Fall. RASMuSSONs Resultate (1927) sprechen indessen eher 
fiir einen komplementéren Zusammenhang, aber WELLENSIEK Uu. a. 
haben so divergierende Auffassungen in dieser Frage, dass die Ent- 
scheidung der Frage aufgeschoben werden muss. Jedoch deutet LAM- 
PRECHTS (1942 a) Feststellung der Einordnung der cp-Eigenschaft in 
cine neue Koppelungsgruppe: gp—cp—/s—ast, verglichen mit der klassi- 
schen Gruppe tl—r—-pa—q—cp auf das Vorkommen von zwei ver- 
schiedenen Genen. 

p; hat nur an einer Kreuzung teilgenommen und die Individuen- 
anzahl war niedrig (269). Eigentlich sollte auf Grund der Konstitution 
der Eltern nur p,; spalten (P, = violette Hiilsen zusammen mit Gp, p, 
griine Hiilsen mit Gp). Man findet auch die erwarteten Farben, aber, 
wie aus der Tabelle hervorgeht, in dimerem Verhiltnis. Eine Andeutung 
fiir das Bestehen eines zweiten p,-Faktors ist in keiner anderen Kreu- 
zung gefunden worden. Dagegen werden die Hiilsen von Abyssinicum 
bei trockener Witterung gegen die Reife sehr bald violett gefarbt (ein 
pleiotroper Effekt des Bliitenfarbenfaktors A) und es erscheint méglich, 
dass dieser sekundiare Effekt bei der Klassifikation irrtiimlich gedeutet 
worden ist, namentlich da die Nachkommen von Kreuzungen mit 
Abyssinicum haufig diesen schnellen Entwicklungsrhytmus zeigen und 
daher in bezug auf das Hiilsenfarbenmerkmal leider erst in reifem 
Zustand beurteilt worden sind, wo sich die Sekundarfarbung bereits voll 
manifestiert hat. WINGE (1936) unterscheidet zwei p-Faktoren (P; und 
P,) mit verschiedener Lage im Chromosom I, wobei P: ganz links und 
P, ganz rechts liegen sollte. Aber der Zusammenhang ist von diesem 
Gesichtspunkt aus nicht untersucht (vgl. Tabelle 9 a). 

Das Chenille-Merkmal. — Dieses Merkmal hat nur mit Schwierig- 
keit an einer sehr geringen Anzahl von Pflanzen beurteilt werden 
kénnen, da die Sterilitat die Manifestation dieses Merkmals mehr oder 
weniger vollstandig verhindert. Trotz der Unsicherheit, mit der diese 
Beurteilung behaftet ist, deutet die Analyse darauf hin, dass dieses 
Merkmal auch in der vorliegenden Artkreuzung monofaktoriell spaltet. 

Das Gen F, kleine violette Punkte auf der Samenschale, hat den 
Beurteilern auch in Kreuzungen zwischen sativum-Varietaten Schwierig- 
keiten verursacht. WINGE (1936) hebt besonders verschiedene Schwie- 
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rigkeiten zufolge Variation in der Manifestation hervor. Trotzdem isi 
es LAMPRECHT (1942 b) gelungen eine multiple Allelenserie: Fs ,,—Fs—/s 
zu unterscheiden. 

Zwei verschiedene Genkomplexe scheinen je fiir sich violette Punkte 
bedingen zu kénnen. Der Zusammenhang ist jedoch noch nicht voll- 
kommen klargelegt und von dem Bestehen der beiden ist man vor allem 
durch die Koppelungsverhaltnisse tiberzeugt worden. Indessen deutet 
Sosa-BouRDOUIL (1936) das Vorkommen von zwei komplementiren 
F-Genen an. WINGEs Daten von 1936 deuten auch eher auf einen 
kumulativen Zusammenhang. In meiner Kreuzung scheint jedoch nur 
das im Chromosom I gelegene Gen f/f teilzunehmen. Das Vorkommen 
von U, das iiber F epistatisch ist, erschwert die Beurteilung erheblich 
und zuweilen wird sie ganz unméglich. Das scheinbar gute Spaltungs- 
verhaltnis des Gens f muss also mit einer gewissen Reservation beur- 
teilt werden. 

Ausserdem erscheint das Gen pl (helles Hilum) durch den U- 
Komplex betrachtlich gestért, denn bei schlechter Reife der Samen wird 
das Hilum oft so stark geschwarzt, dass die Beurteilung unsicher aus- 
fallt. M (marmorierter Samen) manifestiert sich jedoch so stark, dass 
es unabhangig von den U-Faktoren abgelesen werden kann. 

Keinerlei Schwierigkeiten sekundarer Art scheinen die Gene le, sl, 
d, a, b, am, fa, st, k, tl, bt oder i beeinflusst zu haben. Ihre Spaltungs- 
verhaltnisse kénnen daher direkt mit den iibrigen Konsequenzen des 
Kreuzungsexperimentes in Zusammenhang gestellt werden. 

Die Zéhnung der Bldattchen. — Eine besondere Erklarung erscheint 
fiir das Gen td (gezaihnte Blattchen) erforderlich zu sein. Das Spal- 
tungsverhiltnis in der Tabelle zeigt ein ziemlich schénes, aber wahr- 
scheinlich nicht ganz wahrheitsgetreues Bild. Das Zahnungsmerkmal 
kann namlich nicht als ganz monofaktoriell aufgefasst werden. Denn 
teils sagt A. W. SuTTon (1914), dass F, einer Kreuzung zwischen 
P. sativum und einem gezaihnten P. humile (fulvuum?; siehe Kap. X) 
zuweilen schwach gezahnte Blattchen gibt, teils zeigen LUTKOvs Lichtbil- 
der (1930)ein ahnliches Verhaltnis, wihrend FEDOTOv (1936) trotz seines 
grossen Materials nichts tiber diese Sache erwahnt. Ersterer kreuzte 
nur mit Aumile, letzterer mit mehreren wilden Formen, darunter auch 
Abyssinicum. Im Material des Verf. hat sich auch gezeigt, dass eine 
diinne, schwache Zahnung an F, durchweg auftritt, aber diese hat nicht 
dieselbe Starke wie die typische Zahnung von Abyssinicum selbst. Die 
Aufspaltung in F, gibt auch ein Bild von grosser Mannigfaltigkeit, von 
der Fig. 4 eine Vorstellung geben soll. Indessen kann man beobachten, 
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dass gewisse sativum-Linien haufig eine sehr schwache (vgl. Fig. 5 b) 
oder vor allem diinne Zahnung aufweisen (der Grund der Nebenblatter _ 
ist in der ganzen Gattung Pisum stark gezahnt), die je nach der Héhe 
der Pflanze und der allgemeinen Pflanzenumwelt modifiziert wird. Eine 
solche Abhangigkeit ist auch an der Zahnung von Abyssinicum zu 
beobachten, weshalb F,-Analysen am besten im Jugendstadium der 
Pflanzen durchzufiihren sind (vgl. Fig. 5a; dieses Blatt stammt vom 
oberen Teil der Pflanze). Es scheint, als ob modifikative Einfliisse oder 
Gene dieses Merkmal beeinflussen kénnen, aber die Wahrscheinlichkeit 
dass nur ein Grundgen, dessen rezessives Allel gezahnte Blattchen be- 
dingt, hierfiir verantwortlich ist, kann auf Grund dieser Spaltungs- 


Fig. 4. Zaihnung von Ab. X sat. Links Ab., in der Mitte F2, rechts sat. (X). 


untersuchung (s. Tab. 3) als ziemlich sicher erachtet werden. Die Beur- 
teilung ist an nahezu 14.000 Individuen ausgefiihrt worden. 

Die Gene fiir Pflanzenhéhe. — Rasmussons (1927) Gen crypto- 
dwarf (cdw) ist in Kreuzung IV untersucht worden. cdw ist ein Allel 
zu slender, das in Kreuzung XVII (s. Tab. 3) -studiert worden ist 
[Lamm (1937) nennt diese Allele cry® und cry’, wobei cry = DE HAANs 
(1930) Gen Ib ist]. Die Individuenanzahl in F, betrug nur etwa 200, 
weshalb die Spaltungszahlen mit einer gewissen Reservation zu beur- 
teilen sind; dies umsomehr als es schwierig zu entscheiden war, ob eine 
Pflanze der einen oder anderen Gruppe angehdérte. Eine cdw-Pflanze 
hat namlich die zwei untersten Internodien im Vergleich mit einer nor- 
malen, hohen Pflanze (vgl. Fig. 2 in LAMM, 1937, S. 41) verlangert. Da 


Hereditas XXX, 19 
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aber die eigenen verlangerten Internodien von Abyssinicum in den 
Kreuzungsnachkommen wahrzunehmen sind, wird die Beurteilung er- 
schwert. Die Spaltungszahlen sprechen indessen fiir ein 15 : 1-Verhaltnis 
(D/m = — 1,79 oder + 3,42 je nach der Gruppierung). Der Le—le Faktor 
spaltete normal nach 3:1 (D/m=-+ 0,66). In der Kreuzung XVII 
spaltete sowohl hoch-slender normal 15:1 wie hoch-niedrig normal 
3:1. Sind diese Analysen richtig, so sollte Abyssinicum entweder die 
Konstitution Le La lb oder Lela Lb haben. Ob La oder Lb in Abyssini- 
cum in rezessivem Zustand vorkommt, kann gegenwartig nicht mit 
Sicherheit entschieden werden, da gewisse Schwierigkeiten bestehen alle 
Internodienlangetypen distinkt zu unterscheiden. Man kann es indessen 
fiir wahrscheinlich halten, dass gerade das Vorkommen eines solchen 
rezessiven Gens in homozygoter Form in Pisum Abyssinicum zum typi- 
schen zarten »slender»-Wuchs mit verlangerten Internodien dieser Art 
beitragt. 

Das »obscuratum»-Merkmal. — Die mehr oder weniger kontinuier- 
lich ausgebreitete, blauschwarze Farbe der Samenschale (das »obscu- 
ratum»-Merkmal) ist in der Literatur schon mehrmals beschrieben und 
auch hier ist bereits ihre Existenz und ihr Einfluss hervorgehoben 
worden. 

Es gibt offenbar zwei distinkt voneinander getrennte Formen. Die 
eine, die in Wasser unloslich ist, wird u. a. von Franzosen beschrieben, 
ist aber wenig untersucht, die andere, die in Wasser léslich ist, wird von 
VitmorIN (1911), Tu. Kagsanus (1927), FEpoTov (1936) u. a. be- 
schrieben. Die letztgenannte Form hat eine iiber die ganze Samenschale 
ausgebreitete, blauschwarze Farbe, die zuweilen ungleichmassig ist, 
sodass ganze Teile durchscheinend hell oder ganz ungefarbt erscheinen. 
Im Material des Verf. sind die Samen der Abyssinicum-Linie nahezu 
100-prozentig gefarbt, welche Eigenschaft sowohl von Systematikern 
(Kap. X) wie von einigen Genetikern (z. B. von FEDOTOV, 1936) als fiir 
diese geographische Rasse charakteristisch angegeben wird. Eine ge- 
wisse Variation in der Starke und Ausbreitung der Farbe kommt jedoch 
vor, und es scheint, als ob diese Variation teils in direktem Zusammen- 
hang mit schlechter Samenentwicklung stande, teils indirekt durch 
weniger geeignete Umweltverhaltnisse und Klima beeinflusst wiirde. 
Die Richtigkeit des Angefiihrten wird durch die Manifestation der Farbe 
in den Nachkommen der Artkreuzungen des weiteren bestatigt. Bei 
diesen gibt es nur wenige Samen mit gut ausgebildeten Kotyledonen. 
Eine 100-prozentig gleichmassige Farbenverteilung ist auch sehr selten. 
Uber die genetische Grundlage dieser Farbeneigenschaft sind sehr ver- 
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schiedene Auffassungen gedussert worden. Es gibt naimlich mehrere 
andere Farbenfaktoren, die Farbenzeichnungen der Samenschale be- - 
dingen, und die in Zusammenhang mit der obscuratum-Farbe gebracht 
werden kénnten, namlich F und Fs (die Faktoren fiir violette Punkte 
auf der Samenschale) und LAMPRECHTs Ast-Gen, das im dominanten 
Zustand die violette Farbe in der Form von Streifen verteilt (Bande- 
rung). Die blaue Farbe von Abyssinicum kénnte dann nur auf einer 
mehr oder weniger kontinuierlichen Ausbreitung dieser F'arbenkonzen- 
trationen beruhen. B. KasaNnus (1913) fiihrte schon einen solchen 
Gedankengang an. Aber FEpoTOv (1936), der sich in grésserem Um- 
fang mit der Genetik der Bliiten- und Samenschalenfarben in Rassenkreu- 
zungen beschaftigt hat, stellt zwei Grundgene fiir diese Eigenschaft auf, 
namlich U, das er sogar in U, und U; aufzuteilen geneigt ist, sowie V, . 
Das U-System ist laut diesem Verfasser epistatisch iiber Ff, F,, V,, Oh 
und M, aber hypostatisch unter A, B und Z. Hieraus ergibt sich, dass 
auch diese Samenschalenfarbe direkt vom Anthozyanfarbenfaktor A 
abhangig ist, gleichwie die vielen anderen Farbenmerkmale von Pisum. 
In diesem Zusammenhang sei hervorgehoben, dass das oben erwahnte 
F, nicht WINGEs mit F gleichwertigem Gen entspricht, sondern offen- 
bar mehr LAMPRECHTs Ast (1937 a). FEDOTOVs anderes Gen V, wirkt 
wie U, aber nicht so stark. Aus FEDOTOvs Angaben ergibt sich ferner, 
dass U in Abyssinicum vorkommt, V,, aber offenbar in anderen Rassen. 

Da Abyssinicum an allen Kreuzungen mit sativum teilgenommen 
hat, hatte Verfasser reichlich Gelegenheit das Auftreten des U-Kom- 
plexes zu studieren. In Tabelle 4 ist die prozentuelle Verteilung der 
verschiedenen Farbenverteilungsklassen wiedergegeben. Samen ohne 
jede blaue Farbe gelangen in die 0-Klasse und kontinuierlich gefarbte 
Samen in die 100-Klasse. In der 0-Klasse kénnen natiirlich F und F, 
vorkommen, was bei der Beurteilung indessen nicht beriicksichtigt 
wurde. Diese wurde als Okularbeurteilung ausgefiihrt, weshalb die Ver- 
teilung auf die Klassen nur Annaherungswerte darstellt. Die 95 %- 
Klasse ist aufgenommen worden, um eine Auffassung von der Frequenz 
vollkommen kontinuierlich violetter Samen zu bekommen. Das F,- 
Material umfasst 13 verschiedene Kreuzungen und die ganze Unter- 
suchung wurde im Jahre 1937 ausgefiihrt. Da jede einzelne Kreuzung 
dieselbe Verteilung zeigte, sind in der Tabelle nur ihre Totalsummen 
aufgenommen worden. Aus diesen ergibt sich, dass 37,45 % der Indi- 
viduen ganz ohne Farbe waren, was fiir das Vorhandensein eines ein- 
zigen Grundgens sprechen sollte, das jedoch durch mehrere schwachere 
Modifikationsgene beeinflusst wird. Eine Neigung zu Konzentration 





280 GOSTA VON ROSEN 





gegen 100 % kann bemerkt werden; aber sie ist allzu schwach um zur 
Aufsteilung eines zweiten Grundgens zu berechtigen. Dies umsomehr, 
als RASMUSSON (1927) auf die Gefahr des Ziehens weitgehender Schluss- 
satze aus Kurvenformen hingewiesen hat. 


TABELLE 4. Die Verteilung der »obscuratum»-Eigenschaft in F». 
Die Farbenverteilungsklassen in Prozent: 


10 20 30 = 40 50 60 70 80 90 95 


Die Individuenfrequenz dieser Klassen in Prozent: 


37,46 0,57 3,6 3,65 3,27 3,04 3,39 6,57 9,05 8,40 8,22 4,87 
n — 2299 


Indessen wurde auch ein Versuch unternommen die U-Farbung in 
F, auf zwei Gruppen zu verteilen, die eine mit Pflanzen mit schwacher 
Manifestation, die andere mit starker. Das Ergebnis war ein schlechtes, 
was am besten daraus hervorgeht, dass fiir die 9 : 7-Spaltung, die den 
Zahlen am nachsten liegt, D/m = — 11,23 erhalten wurde (n = 4480). 

Es ist indessen meine Ansicht, dass die »obscuratum»-Eigenschaft 
keinen direkten Zusammenhang mit F, F, oder Ast hat sondern ein 
selbstandiges Merkmal bildet, das durch ein oder zwei Hauptgene be- 
dingt wird. Die Manifestation wird indessen so stark durch die Umwelt- 
verhaltnisse beeinflusst, dass klare Spaltungsverhaltnisse verwischt wer- 
den. Aus diesem Grund war es leider auch unméglich sichere Schluss- 
satze tiber die Koppelungsverhaltnisse der U-Gene zu ziehen. In diesem 
Zusammenhang erscheint es jedoch angebracht zu erwahnen, dass 
keine Andeutung zu mit dem Gen F iibereinstimmender Koppelung 
gefunden werden konnte. 

Das neue Gen up. — Wie schon hervorgehoben wurde, ist es fiir 
Abyssinicum, fuluum und humile im Gegensatz zu den sonstigen Pisum- 
Formen charakteristisch, dass jene nur 1 Paar, diese dagegen 2—3 Paar 
Blattchen haben. Diese Erscheinung ist einer kleineren Untersuchung 
unterzogen worden, wobei sich schéne 3: 1-Spaltung ergab. D/m = 
= + 0,2, n= 499. Schwierigkeiten bei der Beurteilung liegen nicht 
vor, wenn man sich nur an die unteren Teile der Pflanze halt, denn an 
alteren, normalen Pflanzen mit mehreren Paar Blattchen zeigt sich 
zuweilen in den jiingsten Sprossen eine Tendenz zu niedrigerer Anzahl 
Paare. Fig. 5a zeigt Zweige von Abyssinicum und 5b der Linie X 
(DE WINTON). Diese hier zum erstenmal beschriebene Eigenschaft 
wurde mit dem Symbol up (= uni petiolle) belegt. Up gibt 2—3 Paar 
Blattchen und up 1 Paar. In der Kreuzung Abyssinicum X Tibetanicum 
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spaltete up im Verhiltnis 1:1 (n =< 100), was mit den zytologischen 
Komplikationen in dieser Kreuzung im Zusammenhang stehen diirfte; 
vgl. Kap. VI. j 
Die Dominanz-Verhdltnisse. — Eine wichtige Frage bei Artkreu- 
zungen ist stets die nach den Dominanzverhiltnissen der Gene gewesen. 
Bei der Beurteilung dieser bildet F, einen wichtigen Ausgangspunkt fiir 
unsere Kenntnis. Als allgemeiner Eindruck der ersten Generation zwi- 
schen Abyssinicum X sativum-Varietaten kann gesagt werden, dass alle 


Fig. 5a. Abyssinicum. Blattchen. 


guten Gene die friiher bekannten Dominanzverhialtnisse aufweisen. 
Quantitative Eigenschaften verhalten sich dagegen intermediar. Td, F 
und U sind, wie bereits betont, in gewissem Masse quantitativ und zeigen 
demnach auch Zwischenformen in F;. Von den Faktoren fiir Héhe 
sollte man keine Variation erwarten. Trotzdem kommen in gewissen 
Kreuzungen niedrige Pflanzen vor. Diese zeigen indessen typische 
Zwergform (struppig, deformiert) und sind gewéhnlich so gut wie voll- 
kommen steril, weshalb sie wahrscheinlich mit den im Kap. VI be- 
schriebenen zytologischen Komplikationen im Zusammenhang stehen. 
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Auch die tbrigen Rassenkreuzungen verhalten sich so, wie man aui 
Grund des Vorstehenden erwarten sollte. In der Kreuzung Asiaticum > 
fulvuum und Puschki X fulvum, in der die Eltern purpur bzw. magenia 
(= hochgelb mit rotem Anflug) Bliitenfarbe haben, ist F, lachsfarbig. 
Erwahnt sei, dass die Aufspaltung in F, zahlreiche Zwischenfarben aut- 
weist und sehr kompliziert ist. Aber teils wegen starker Sterilitat, teils 
zufolge von Kulturschwierigkeiten (Treibhauskultur) ist die Anzahl der 


4 
4 


Fig. 5b. Sativum (X, DE WinTOoN), Blittchen. 


Nachkommen allzu gering, um irgend eine theoretische Bearbeitung 
zuzulassen. 

F;-Analysen. — Fiir die Klarlegung der Ursache der gestérten 
Genenspaltungen kann eine F;-Analyse einzelner F.-Pflanzen wertvolle 
Aufschliisse geben. Tabelle 5 enthalt fiir die Frequenz der Rezessiven- 
familien die Werte der Differenz/mittleren Fehler fiir die Differenz 
(D/m), versehen mit dem Vorzeichen, das die positive oder negative 
Abweichung der Differenz vom theoretischen 3: 1-Verhaltnis angibt. 
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Die Werte geben D/m fiir homozygot rezessive 
Familien im Verhaltnis zur Summe von homo- 
zygot dominanten + spaltenden Familien an. Es 
scheint durchweg ein Defizit an rezessiven Fami- 
lien vorhanden zu sein. Es scheint keine sativum- 
Linie an sich ein Defizit vorherzubestimmen, wie 
man vielleicht auf Grund der Werte in der Ta- 
belle anzunehmen geneigt sein kénnte, obgleich 
eine Untersuchung iiber die Wirkung der Belas- 
tung verschiedener sativum-Linien mit einer ver- 
schiedenen Anzahl von rezessiven Genen andeu- 
tet, dass eine solche Belastung die Kreuzungs- 
nachkommen beeinflussen kann. Die Varianz in 
F, fiir die Spaltungen in Abyssinicum X sativum 
ist in einem Punktdiagramm mit der Rezessiven- 
belastung der entsprechenden sativum-Varietaten 
verglichen worden. Hierbei zeigte sich, dass eine 
Linie mit vielen rezessiven Genen durchschnitt- 
lich gréssere Abweichungen von den Idealspal- 
tungen in F, gab als eine andere Linie mit einer 
geringeren Anzahl von rezessiven Genen. Der 
Korrelationskoeffizient fiir diesen Zusammen- 
_ hang wurde zu + 0,38 berechnet. In einem Fall 
(Nr. X, DE WINTON) wurden in der I-Anaphase 
einzelne Briicken beobachtet, die eine kleine In- 
version in dieser Linie andeuten. STADLER 
(1926) hebt auch hervor, dass eine mit rezessiven 
Genen stark belastete Maispflanze schwache Vita- 
litat aufweist. 

Vergleich zwischen reziproken Kreuzungs- 
richtungen. — Wie spater besprochen werden 
wird, verhalten sich die reziproken Kreuzungs- 
richtungen von Ab. X sat. im grossen identisch. 
In bezug auf die Spaltungsverhiltnisse der Gene 
konnten indessen gewisse Unterschiede festge- 
stellt werden. Eine Berechnung unter Ausnutzung 
des gesamten verwendbaren Materials gibt 8,36 % 
(D/m = 8,01) weniger Rezessive fiir Ab. Q X 
sat. als fiir sat.Q X Ab.c und die Wahr- 
scheinlichkeit der Variationsanalyse fiir den 
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Unterschied zwischen den reziproken ist 0,001, wahrend sie sowohl fiir 
zwischen Linien wie zwischen Genen > 0,1 ist. Die Analyse jeder rezi- 
proken Richtung fiir sich gibt an, dass die Variation in Ab. 9 X sat. 
groésser ist als in der entgegengesetzten Richtung. P fiir die Variation 
zwischen Linien und zwischen Genen betragt im ersteren Fall 0,05 bzw. 
0,01 und im letzteren fiir beide Vergleiche > 0,1. 


TABELLE 6. Der Unterschied in der Genenspaltung bei reziproker 
Ausfiihrung. Die Kreuzung Abyssinicum X sativum. F.-Daten. 
Gen Ab. 2 Ab. d 
P fiir die P fiir die 
Abweichung agen 4 Abweichung 
von 3:1 ‘J von 3:1 


Anzahl 


Nr. Bezeichnung Rez. je 4 


eal a te 
le 0,99 ad 


ae a 


td nd 


d : — 


In Tabelle 6 ist jedes der 14 in den Kreuzungen spaltenden Gene 
aufgenommen, fiir die beide reziproke Kreuzungsrichtungen gelungen 
sind. Fiir jede reziproke Richtung wird teils die Frequenz des rezessi- 
ven Allels je 4 Individuen angegeben, teils die Wahrscheinlichkeit fiir 
die Plus- oder Minusabweichung dieser Frequenz von der Normalspal- 
tung. Wenn man von Nr. 25 absieht, deren Spaltungszahlen, wie bereits 
oben hervorgehoben worden ist, mit einer gewissen Vorsicht zu betrach- 
ten sind, zeigen simtliche Gene in der Kreuzungsrichtung Ab. 9 X 
sat. S' einen mehr oder weniger gesicherten Mangel an rezessiven Indi- 
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viduen im Verhialtnis zu sat. Q X Ab. o’, die anstatt dessen eher einen 
schwachen Uberschuss aufweisen. In diesem Zusammenhang diirfte 
es am Platz sein wieder zu betonen, dass die Faktoren Nr. 4 und 12 
durch quantitative Gene beeinflusst sein diirften, was den Uberschuss 
an rezessiven Allelen dieser erklaren kann. 

Uber die Ursache dieser von vielen Gesichtspunkten interessanten 
Differenz zwischen den Spaltungsverhaltnissen in den reziproken Kreu- 
zungsrichtungen diirfte im gegenwartigen Stadium der Untersuchung 
nichts mit Sicherheit gesagt werden kénnen. Werden diese Ergebnisse 
jedoch mit den Beobachtungen iiber die Pollenfertilitat und Zytologie 
von F, (Kap. V bzw. VI) sowie dem Vorkommen von teils chlorophyll- 
defekten und teils semivitalen Pflanzen mit normaler Chromosomen- 
zahl in F, (Kap. VII: 2) verglichen, so ist man geneigt diese Erscheinung 
mit Unterschieden im Plasmonbau von schwachen, rezessiven Typen in 
Zusammenhang zu bringen, die unter den Kreuzungsnachkommen zwi- 
schen Abyssinicum und sativum auftreten. Hierbei sollte das Plasmon 
von Abyssinicum eine weniger geeignete Unterlage fiir rezessive Gene 
des sativum-Genoms bilden. Die Erscheinung deutet die Existenz eines 
wichtigen Unterschiedes zwischen den Arten an. Nur gross angelegte 
Versuche mit wiederholten Riickkreuzungen mit der betr. Elternlinie, 
ahnlich wie sie wahrend einer Reihe von Jahren von u. a. MICHAELIS in 
der Gattung Epilobium ausgefiihrt worden sind, diirften Aussicht haben 
-das Problem seiner L6sung naher zu bringen. 

Kreuzungen mit anderen Rassen. — Einige fiir sativum typische 
rezessive Gene, namlich le, td, d, a, tl, m, i und r, sind auch Gegenstand 
eines Studiums in den Rassenkreuzungen Asiat. X sat. und Tibet. X sat. 
gewesen, um eine Auffassung vom Charakter des Genbestandes in diesen 
Rassen zu bekommen. In siémtlichen untersuchten Fallen spalteten 
diese Gene normal 3: 1. 

Zusammenfassend diirfte gesagt werden kénnen, 1) dass die unter- 
suchten Gene in sativum-Kreuzungen normal spalten, 2) dass die Domi- 
nanzverhiltnisse fiir gute Gene klar sind und 3) dass die untersuchten 
Gene in beiden Arten mit denselben Allelen vorkommen. In der Kreu- 
zungsrichtung Abyssinicum 9 X sativum < besteht ein etwas grésseres 
Defizit an Rezessiven (ca. 8 % ) als in der Richtung sativum Q X Abyssi- 
nicum CO. 


IV. KOPPELUNGSUNTERSUCHUNGEN. 


Bei einem Versuch die genetischen Koppelungen in einem Material 
wie dem vorliegenden zu untersuchen stésst man auf Schwierigkeiten 





286 GOSTA VON ROSEN 





und Hindernissen der verschiedensten Art. Unvollstaéndige Manifesta- 
tion und Hypostasie fiir gewisse Gene, Sterilitat, die nur gewisse Gen- 
kombinationen treffen kann, und eine durch Zygotensterilitat bedingte 
geringe Individuenanzahl in F, bilden Beispiele fiir solche Komplika- 
tionen, die davor abschrecken kénnen einen Versuch zur Kartierung 
der Chromosomen weiterzufiihren. Fiir einige Pflanzen, wie Mais und 
‘Léwenmaul, sind indessen schon viele interessante Resultate der Art- 
genetik ver6ffentlicht worden. Dagegen ist z. B. Woerss (1941) der 
Ansicht, dass eine Analyse der F.-Spaltung in Artkreuzungen der Gattung 
Arenaria aussichtslos erscheint. In diesem Fall besteht indessen eine 
ernste Schwierigkeit, die darin liegt, dass in dieser Gattung kaum eine 
Genetik fiir Intraartkreuzungen klargelegt ist. Dagegen besteht, wie 
schon in der Einleitung betont worden ist, sowohl fiir Zea und Antir- 
rhinum wie auch fiir Pisum eine sehr gediegene Unterlage fiir dic 
weitere Forschung bei Artkreuzungen. Es wurde daher als das wich- 
tigste Ziel dieser Arbeit betrachtet zu untersuchen, ob die Koppelungs- 
gruppen in Abyssinicum denselben Umfang und dieselbe Zusammen- 
setzung haben wie in den Kulturvarietaéten von sativum, oder ob wesent- 
liche Unterschiede vorliegen, die solchenfalls zur Beleuchtung ihrer 
Entwicklungsgeschichte dienen kénnten. In zweiter Linie kommt eine 
Bestimmung der gegenseitigen Lage der Gene im gleichen Chromosom 
und erst in dritter Linie kommt die Frage nach ihrem Abstand von- 
einander in den beiden Arten. 


1. METHODENUNTERSUCHUNG. 


Eine Frage, die in gewissem Mass dafiir entscheidend ist, in welchem 
Grad es gelingen wird einen wirklichen Zusammenhang (Koppelung) 
zwischen verschiedenen Genen festzustellen, ist die Wahl und Zuver- 
lassigkeit der Formeln, mit denen ein solcher Zusammenhang nach- 
gewiesen wird. Leider gibt es keine Formel unter den jetzt von Biologen 
und Mathematikern benutzten, die bei Vorhandensein von Stérungen 
der Art, wie sie in Artkreuzungen oft vorkommen, volle Giiltigkeit hatte. 
Viele Versuche zur Aufstellung von Ausgleichungsformeln sind gemacht 
worden, aber nach Ansicht der Sachverstandigen auf diesem Gebiet 
gelten diese nur, wenn die Stérung der einfachen Spaltungen auf eine 
Vitalitatsherabsetzung der einen Komponente beruht. Demnach sollte 
keine Méglichkeit bestehen Koppelungen in durch zytologische Kom- 
plikationen gestérte Gametenfrequenzen zu berechnen, wie dies gerade 
in der Kreuzung Pisum Abyssinicum X sativum der Fall ist. (Kap. VI). 
Kolumne 10 in Tabelle 7 zeigt, wie haufig ziemlich abnorme Zahlen- 
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verhialtnisse aufgetreten sind (z. B. Nr. 31, 105, 128 oder 165), die auf 
den im vorigen Kapitel erwihnten Mangel an Rezessiven in einfachen 
Spaltungen zuriickzufiihren. sind. 

Indessen wird im Kap. VI nachgewiesen, dass ein spezielles zyto- 
logisches Bild durchweg fiir alle Ab. X sat.-Kreuzungen charakteristisch 
ist, namlich die Bildung eines Amphibivalentes von 4 Chromosomen, 
die nach allem zu urteilen in simtlichen Kreuzungen identisch sind. 
Da bei einer zytologischen Untersuchung von F,.-Pflanzen auch keine 
chromosomal numerisch unbalanzierten Typen (z. B. Trisomen) ange- 
troffen worden sind (s. S. 346), habe ich es trotz allem fiir richtig 
gehalten in dieser Artkreuzung einen Versuch zur Feststellung der 
Koppelungsverhaltnisse zu machen. Mit Hinblick hierauf war die 
Problemstellung in erster Linie folgende: Kann ich mit Hilfe der zur 
Verfiigung stehenden Formeln in der Hauptsache dieselben Koppelungs- 
gruppen wiederfinden, die schon fiir Kreuzungen zwischen sativum- 
Varietaéten bekannt sind, wobei die zytologisch nachgewiesene reziproke 
Translokation eventuell als gestattete Ausnahme wiedergefunden wird, 
und finde ich tiberdies, dass die meisten neuen Crossover-Werte mit 
friiher bekannten iibereinstimmen, so diirften hieraus zwei bedeutungs- 
volle Schlusssétze gezogen werden kénnen, namlich 1) dass die vor- 
handenen Formeln wenigstens im Prinzip fiir einen Fall wie den vor- 
liegenden giiltig sind, da teils die Abweichungen in einfachen Spal- 
tungen nicht durch das Vorhandensein von chromosomal unbalanzier- 
ten Individuen (z. B. Trisomen) und teils durch bekannte einfache 
zytologische Komplikationen verursachten Gametenabort bedingt wer- 
den sowie 2), dass die Chromosomenkarte von Abyssinicum in der 
Hauptsache mit der der sativum-Varietaten iibereinstimmt. Es hat sich 
gezeigt, dass diese Erwartungen im grossen zugetroffen sind. 

Vor Beginn der Analyse muss indessen entschieden werden, ob in 
diesem speziellen Fall eine Formel besser geeignet ist als andere, oder 
ob die mit mehreren verschiedenen Formeln erhaltenen Resultate mit- 
einander verglichen werden sollen um den Zusammenhang sichrer an- 
zuzeigen. Fiir diese Klarlegung wurden folgende Formeln (Gruppe a), 
die allerdings nicht direkt zum Crossover-Wert fiihren kénnen, aber 
doch die Anwesenheit von von 9:3:3:1 abweichenden Zahlenserien 
angeben, und folgende Berechnungsweisen (Gruppe b) fiir den Cross- 
over-Wert als geeignet betrachtet: 

a) 
1) 7’-Analyse fiir Koppelung laut FisHER (1936), MATHER (1938 a); 
vgl. LUDWIG und FREISLEBEN (1942). 
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Ausgleichungsformel laut RASMUSSON (1927). 
BONNIERS modifizierte 7’-Methode (1942). 
b) 
Produktenformel von FISHER und BALMUKAND (1928) mit Ver- 
wendung der Umrechnungstabelle laut IMMER (1930). 
YULEs Assoziationskoeffizientenformel (RASMUSSON, 1927). 
WINGEs Ausgleichungsformel mit darauf folgender Berechnung 
des Co-Wertes laut FISHERs T,- oder T,-Formel (WINGE, 1928, 
1936). 
KAPPERT—HACKBARTHs Ausgleichungsformel (HACKBARTH, 1933) 
mit Berechnung des Co-Wertes laut ihrer eigenen Formel oder 
laut IMMER. 

5) WELLENSIEKs Gametenserienformel oder seine Crossover-Formel 
(1927). 


Samtliche obigen Formeln mit Ausnahme von a 1) zielen in erster 
Linie auf eine Wiederherstellung der durch fehlerhafte einfache Spal- 
tungen gestérten Gametenbalanz ab. LUDWIG und FREISLEBEN (1942) 
machen jedoch einen Versuch in dieselbe Richtung, sodass auch a 1) 
eingereiht werden kénnte. Dieser Versuch zur Ausgleichung wird jedoch 


als wirkungslos betrachtet. In bezug auf simtliche diese Formeln wird 
direkt auf die oben genannten Originalarbeiten verwiesen, teils da der 
Verf. keineswegs beabsichtigt mathematische Fragen zu erértern, teils 
da die wirklich verwendeten Formeln unten naher beschrieben wer- 
den sollen. 

Zu Beginn wurde ein Vergleich zwischen den Ergebnissen mit 
obigen Formeln an etwa 30 stark gestérten Spaltungen vorgenommen. 
Hierbei ergab sich eine iiberraschend gute Ubereinstimmung. Mit 
wenigen Ausnahmen fiihrte jede Berechnungsformel abgesehen von ein 
Paar Einheiten zum gleichen Crossover-Wert. WINGEs Ausgleichungs- 
formel gab héhere Werte als die iibrigen nur in drei Fallen, waihrend 
die KAPPERT—HACKBARTHsche Formel fast durchweg héhere Crossover- 
Werte lieferte. Von der a-Gruppe gab Rasmussons Formel a2) den 
zuverlassigsten Ausschlag im Vergleich zu den Ergebnissen der b- 
Gruppe. Aber auch die 7%’-Formel a1) stimmte im grossen mit der 
b-Gruppe iiberein. Beide diese Indikatorformeln wurden als so wertvoll 
erachtet, dass sie zur eigentlichen Analyse herangezogen worden sind 
(Tabelle 7, Kolumne 8 und 9). Daten von dieser zeigen fiir die 
a 1)-Formel, dass zwischen dem berechneten Crossover-Wert und der 
Z’-Bestimmung eine Korrelation von ca. ++ 0,5 vorhanden ist, d.h. je 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 289 





schwacher die Koppelung umso niedriger 7°. Die erst kiirzlich 1942 
von BONNIER vorgelegte modifizierte z7°-Formel fiir Koppelung ergab - 
dagegen keine Ubereinstimmung mit irgend einer der iibrigen Berech- 
nungsformeln und da sie bisher noch nicht praktisch gepriift worden 
sein diirfte, verbleibt sie in dieser Analyse unberiicksichtigt, bis man ihre 
Vorziige experimentell hat priifen kénnen. 

Die Produktformel. — Von den gepriiften Berechnungsformeln wur- 
den besonders zwei als fiir die weitere Berechnung geeignet befunden, 
nimlich b 1) und b 2), von denen b1) wegen ihrer praktischen Form 
zur schliesslichen Verwendung gewahlit wurde. In dieser sog. Produkt- 
formel hat man namlich nur die beiden inneren Spaltungszahlen 
(b und c) und die beiden ausseren (a und d) je fiir sich zu multipli- 
zieren und ihren Quotienten zu bilden. Dies geschieht bei Koppelungs- 
phase, wahrend bei der Repulsionsphase Dividend und Divisor Platz 
tauschen. Mit Hilfe von IMMERs Tabellen (1930) erhalt man aus dem 
Quotienten direkt den Crossover-Wert. Durch eine einfache Multipli- 
kation wird auch der mittlere Fehler fiir den Crossover-Wert erhalten. 
Da das erste Ziel dieser Koppelungsanalyse nicht der wirkliche Cross- 
over-Wert war, sondern vielmehr die Feststellung ob Koppelung iiber- 
haupt vorhanden ist, wurde eine Erweiterung von IMMERs Tabellen fiir 
3:1 und 9:7 Spaltungen insofern vorgenommen, als die Minimum- 
anzahl Individuen berechnet worden ist, die fiir jeden Crossover-Wert 
erforderlich ist um mit einer gewissen Sicherheit (Wahrscheinlichkeit) 
diese Koppelung von freier Kombination (50 % Crossover) unter- 
scheiden zu kénnen. In Kolumne 13 von Tabelle 7 ist diese Sicherheits- 
berechnung angegeben, wobei eine Standardabweichung von 3,0 angibt, 
dass die Wahrscheinlichkeit dafiir, dass diese Verteilung sich von freier 
Kombination unterscheidet, 99,7 % betragt. s = 2,5 gibt ein P von 98,8 % 
und s = 2,0 schliesslich ein P von 95,5 %. Weiteren Bescheid hieriiber 
erhalt man durch einen Vergleich der Kolumnen 11 und 12, die die wirk- 
liche Individuenanzahl enthalten, und der einem gewissen, in Kolumne 
13 angegebenen P-Wert entsprechenden theoretischen Minimumanzahl 
Individuen. 

Wie schon erwahnt, wurde als zweckmassig erachtet beide Indika- 
toren al) und a2) bei der endgiiltigen Analyse heranzuziehen (die 
Kolumnen 8 bzw. 9 in Tabelle 7). 

MATHERs 7’-Formel. — 7’ fiir Koppelungen ist laut der von MATHER 
(1938 a) angegebenen Formel berechnet worden: 

(a, — 3a, — 3a, + 9a,)? 
ie aes 
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in der a, a, usw. den verschiedenen Summen der gefundenen Spaltungs- 
quadrate entsprechen. Dieselbe Formel wurde auch benutzt um dic 
Homogenitat der F.-Familien in bezug auf Koppelung zu untersuchen 
(Abt. 3 unten). 

RASMUSSONs Formel. — RAsMussONs Annaherungsformel arbeitet in 
zwei Etappen, indem sie zuerst bezweckt die abnormen einfachen Spal- 
tungen auszugleichen. Das geputzte Spaltungsquadrat, das so erhalten 
wird, wird mit den gefundenen verglichen und je grésser der Unter- 
schied ist umso starker sind die Indizien fiir das Vorhandensein von 
Koppelung. 

Das Verfahren kann folgendermassen aufgeteilt werden: 

1. (at+b):(e+d)=X:x 

"ls “Te 
(ate):(b+d)=Y:y 
“Ia “Is 
worin X und Y zwei Gene sind und a, b usw. die Bestandteile der gefun- 


denen Spaltungsquadrate. 
Dann werden die Summen von 1 folgendermassen multipliziert: 


2. X - 


t | 
» ‘a he? 


wobei sich die folgende Aufstellung ergibt, in der jedes Glied mit der 
Gesamtanzahl Individuen (n) dividiert wird: 


3. XY Xy xY xy 
i ea? 

Das hieraus erhaltene Spaltungsquadrat bildet nun gleichzeitig eine 
Umrechnung des urspriinglichen auf das Verhaltnis 9:3:3:1, d.h. 
50 % Crossover. 

4. Man vergleicht die Unterschiede zwischen dieser Zahlenserie und 
der gefundenen und bekommt eventuell eine Differenz, die dem Cross- 
over-Prozent umgekehrt proportional ist. Hierbei ist jedoch zu beachten, 
dass fiir einen Fall von Koppelung auch eine andere Bedingung erfillt 
sein muss. In der Koppelungsphase muss namlich die Differenz zwischen 
den berechneten und den gefundenen Spaltungszahlen fiir beide Zwischen- 
gruppen (=: Crossover-Gameten) negativ und fiir die beiden dusseren 
positiv sein. Bei der Repulsionsphase soll das Verhaltnis umgekehrt 
sein. Die Berechnung eines Crossover-Wertes von > 50 %, der in dieser 
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Analyse vorkommt, soll im Vergleich mit den nun erwahnten gerade 
entgegengesetzte Verhaltnisse aufweisen. Eine Untersuchung des Ganges 
der Vorzeichen ist einfach, und da die Differenzen in allen 4 Gliedern 
gleich gross sein sollen, braucht die Berechnung nur fiir das doppelt- 
rezessive Glied (d) durchgefiihrt zu werden. So sind in Kolumne 9 der 
Tabelle 7 die berechneten Werte in % der Individuenanzahl angegeben, 
die an der Analyse teilgenommen haben, was einen Vergleich im grossen 
erleichtert. 

Indessen ist es vielleicht am Platze nochmals besonders hervor- 
zuheben, dass es nicht die Ubereinstimmung zwischen den verglichenen 
Berechnungsformeln, und auch nicht die gefundene Ahnlichkeit oder 
Gleichheit zwischen den Koppelungsgruppen von Abyssinicum und sati- 
vum gewesen ist, sondern vielmehr die gute Ubereinstimmung zwischen 
den Crossover-Werten dieser beiden, die eine Koppelungsanalyse im 
vorliegenden Versuch tiberhaupt als durchfiihrbar erscheinen liess. 


2. KOPPELUNGSANALYSE. 

Unter dieser Uberschrift werden nur die Beziehungen zwischen 
je zwei Genen behandelt. In bezug auf ganze Koppelungsgruppen sei 
auf die Unterabteilung 5 verwiesen. 

Insgesamt sind zwischen den im vorigen Kapitel erwahnten Genen 
(Tabelle 3) 142 Kombinationen auf Koppelung untersucht worden. Von 
diesen sind 56 friiher nicht beschrieben. Tabelle 7 bringt eine Ubersicht 
iiber diese ganze Analyse. Jedes Glied hat ihre Nummer, 1—181, er- 
halten. Dass ein Teil dieser fehlt beruht darauf, dass die Nummerierung 
in einem friihen Stadium der Aufarbeitung des Materials stattgefunden 
hat. Spéter musste ein Teil der Gene (z. B. das Chenille-Merkmal) fallen 
gelassen werden. Kolumne 2 gibt auch die Nummer an, die die an der 
Koppelungsanalyse teilnehmenden beiden Gene laut Tabelle 3 erhalten 
haben. Kolumne 4 zeigt, ob die Gene in die Kreuzung in Koppelungs- 
phase (K = AB X ab) oder in Repulsionsphase (R = Ab X aB) ein- 
gegangen sind. Es sei erwahnt, dass die letztgenannte Kreuzungsform 
nur in Kreuzungen vorkommt, in denen die Gene td, d oder m teil- 
nehmen. 

Die Zahlen einiger der in Tabelle 7 mitgeteilten Crossover-Prozente 
setzen sich aus solchen mehrerer Kreuzungen zwischen Abyssinicum 
und verschiedenen sativum-Varietaten zusammen, die alle die in Frage 
stehenden rezessiven Gene enthalten haben. Der Wert der Tabelle bil- 
det solchenfalls einen Mittelwert, berechnet aus den Totalsummen der 
einzelnen Kreuzungen. Aber jeder einzelne Kreuzungstypus ist Gegen- 





Z 
a 
n 
ie) 
= 
Zz 
° 
> 
< 
& 
D 
ce) 
So 





es‘] 
FE 
IV'Z 
1% 
ard 
66S 


90°OU 
zuEr 
Is‘Q 
sl‘OT 
LOT 
9s TT 
816 
os*g 
00°OT 
06° TT 
6g 
8b°9 
16°Q 
60° 
£0°OT 
ITT 
og 
80°6 
26 
00ST 
rae @ 
10°ST 


0ST 


LOT 
99° 
£16 
1F6 
oe"6 
69°g 


0% 
6 


soy 


LF] 
cof 


se*g 


8 


L 


oo< 
oo< 


9 


(‘968 ‘S ‘s 6unsppyagq) *L ATIAAVL 


i nooo 2-2-2 --0--9--4---- 9 -- 9-4 


+ OOM eo 





= 
~ 
DN 
—_ 
a. 
o 
Zz 
i=) 
a 
eo 
= 
oS 
n=] 
ea} 
a 
Zz 
— 
Zz 
<a) 
oS 
Zz 
~ 
N 
~ 
16a 
& 
i] 
& 
a 
< 





Hereditas XXX. 


lcd EE 0-0 --0--0--0--0--0--0--01------l--0--t 0-2 --2 --9 2-0 





MM hs 


MMMM MMMM 


<2 


ms 


GOSTA VON ROSEN 


MMR Oe ee et he 





_ 





oe 


re pe MSR Oe ee Ot ht 


mm he 


= 
=) 
n 
_ 
Ay 
S 
z 
i) 
a 
& 
< 
oS 
-=] 
ea 
ra) 
z 
-_| 
Z 
is 
i<) 
Zz 
~ 
NX 
~ 
=a 
=] 
hd 
a 
=] 
< 





a 





z | 
= 
N 
6 | 
| 
Zz | 
6 | 
> | 
| 
& 
nN 
2 | 
S| 





ist, 
§e- 
Fall, 


MAT- 


Unter 


Bestim- 


mung oder ein Mittelwert 


der zuverlassigsten Unter- 
immungzwi- 


Koppelungs- 
analyse gewesen, wobci 
kontrolliert worden 

Literaturver- 

Zusammenfas- 


ist der 
(1927), 
SUURA (1933) und WING 


(1936). 


(s. 


salivum-Varietaten- 
zeichnis ). 


kreuzungen; s. Kolumne 


Dies 
wenn starker voneinan- 


stand der 
ob jede einzelne Nach- 
kommenschaft mit den 
iibrigen in dieser Hinsicht 
iibereinstimmte. 
Literaturangaben ( 
sammelte Erfahrenheiten 
5) findet man zuweilen 
mehr als einen Wert fir 
dieselbe Analyse angege- 
der abweichende Anga- 
ben (ev. infolge variieren- 
der Koppelung) vorliegen. 
In solchen Fallen ist die 
anscheinend am schwer- 
sten wiegende 
suchungen zu unterst an- 
gegeben worden. Zugrun- 
de liegen diesen Angaben 
in erster Linie die betr. 
Originalarbeiten, in zwei- 
ter gréssere Zusammen- 
stellungen und Monogra- 
phien 
sende Arbeiten neueren 
Datums sind z. B. Ras- 
MUSSON 

Eine Auffassung von 
der Ubereinst 


ben. 


von 


'68Z ‘S 24VIs 9}19M-q JNB BuNUYydeINI VIq ‘UB BUIZIG Usqa3 UETYeZ 9Iq ‘yey 
-JIYIIC suaqeasasue ZI UOA iq “EI ‘OY — ‘JoplaeyosiayuN Peysayoig ususqesa8ue ¢g] JgUN UdSSIMGS JOUIO PU UOTBUIqWIOY JdI0Ij 
UOA }JIA\-0F) JoUDqeZaSuK g Ja}UN Ula YIS PWWep ‘[YezUBUINpPIAIpU] syoPIeps0j1a VIp— tu “Zl ‘oY — ‘[yezueUaNprAIpuy ayoty 
-YIIM =U “T] ‘JOY — ‘UaNprlAIpu] 9] Inj youYIa1eq usTYyezssunyedg asuapunjeay ‘OT [OY — ‘(U UOA %Y) JaulIO.] SNOSSAWSVY Ne] 
Sunjeddoy inj uoneyipuy ‘6 ‘}oy — ‘ashyjeuy-,% Jap yne, Sunjeddoy any uotyeyipuy “g ‘joy — “9 eT 31a A\-JOAOSSOIT) DIP ANJ 
19] Y2.J PITA “ZL ‘OM — "ys XK “Gy UOA udyVG UdpUdFaT]IOA ye] *Y%-JaOssoly “g ‘JOY — ‘ue8uNzNs1y-wnayvs ut askTeuy aqjas 
-dIp jne 3nzeq ul uaqesueinyeiay] Jap SunssejuswuresnZ *%-1aaossoly) “¢ [OY — "yBatjsoa (y) uors_ndey s9po (y) Sunjeddoy 
qo ue 1qI1D “fF ‘JOY — ‘auay UazSpIa}0q osAjeuy Jop Uv Jap SuNuYpdiazaquaatssazey sziq “¢ ‘TOY — ‘(E ‘qVy ‘[8A) suey UazByIO}0q 
asAjeuy Jap ue Jap JawUNN aq °‘% ‘joy — ‘ashjeuesBunjeddoy Joep s9WIUINN apusjney “{ ‘Toy — *Z ajjaqvy, nz 6unsnj,ysq 
1d 0&—8%_—sI8T 
« O&—LZ  O8T 
1 8¢2—L2 6LTI 
« 0&—96 8LI 
« 86-96 LLT 
2 LO—9% = OLT 
O&—SZ GLI 
82—Gs—sdBLI 


G it 


0g C6E Or9e 4 sT 90% «(Oe ee'6 ee cr, tt OF 

0g 00¢ €6¢ oO 60 HF 086 Ly 920 card éIF 

0¢ 0¢9 a S| Ce | a? CO |) sv‘9g aT GF 
Ze9 oT s6% 2p SSL = 0¢ 
0gs 7 |) os at 8 - 0¢ 
+09 sO 9% SZ LOT 0¢ 
98EZ oT 9° 6E 69 0¢ 
T6LE sO 8H ssti«C«iC(‘é‘«t SG 
Il 


GS eh et ht 


Dal 


ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 297 





schen Alteren Koppelungsuntersuchungen in der sativum-Gruppe und 
in dieser Artkreuzung erhalt man am besten durch ein Studium 
von Tabelle 7, Einige Versuche diese Einheitlichkeit zu bewerten sind 
jedoch vorgenommen worden. So zeigt es sich, dass von den 66 Gen- 
paaren, die in beiden Fallen untersucht worden sind und daher mit- 
einander verglichen werden kénnen, 58 % den gleichen Crossover-Wert 
gegeben haben, wahrend 29 % der sativum-Werte héher und nur 13 % 
niedriger liegen. Die Starke des Zusammenhanges zwischen sativum- 
Varietiten und Artkreuzungen ist zu r= -+ 0,5 berechnet worden. 


x . ‘ . , : 
R ~= + 0,35, was angibt, dass einer Zunahme des Crossover-Wertes in 


der ersteren mit 1 % eine solche in der letzteren mit nur 0,35 % ent- 
spricht. Dass die Ubereinstimmung durchschnittlich nicht besser ist, 
beruht auf dem Auftreten einiger neuen, schwachen sog. interchromo- 
somalen Koppelungen. Diese kénnen, mit zytologischen Stérungser- 
scheinungen als Grund, durch eine erhéhte Frequenz gewisser Gameten- 
kombinationen bedingt werden, wie solche Erscheinungen z. B. von 
Lupwiac (1938), SANSOME und PuHiLp (1939) u. a. erklart werden, oder 
es kénnte auch eine verminderte Chiasmafrequenz die Ursache sein. 
Werden solche Fille, wo ein Verdacht auf derartige St6rungen vorliegt, 
beiseitegelassen, so fallt der Vergleich erheblich besser aus. r niahert 
sich dann 0,85. 

Die Erscheinung > 50 % Crossover. — Ein Blick auf die Kolumne 
6 in der Tabelle zeigt mehrere neue Crossover-Werte, die iiber 50 % 
liegen (d. h. die Neukombinationsgameten treten zahlreicher auf als die 
der Elternkombinationen); und aus Kolumne 12 und 13 geht hervor, 
dass mehrere dieser von freier Kombination signifikant verschieden sind. 
Es gibt sogar Werte, die bei 70—80 % liegen. Das Vorkommen der- 
artiger Abweichungen ist in diesem Material so haufig, dass es berechtigt 
sein diirfte diese Erscheinung, soweit man etwas iiber dieselbe weiss, 
zur Diskussion aufzugreifen. Dies umsomehr, als diese Frage gerade 
in der Gattung Pisum zu lebhaften Erérterungen gefiihrt hat. 

Schon IBSEN (laut RASMUSSON, 1927) fand beim Meerschweinchen 
einen Crossover-Wert von etwa 75 % und spater wies CLAUSEN (laut 
WINGE, 1935) einen ahnlichen Fall bei Viola nach. Bei Pisum war 
RASMUSSON (1927) der erste, der diese Erscheinung andeutete. Die 
grosse Diskussion begann indessen erst als WELLENSIEK (1928, 1930) die 
Erscheinung ausfiihrlicher fiir mehrere Genpaare festgestellt hatte. 
Nachdem seine Beobachtungen von einigen anderen Forschern scharf 
kritisiert worden waren, legte er 1929 weitere Belege vor. STERN (1933) 





298 GOSTA'’ VON ROSEN 








zeigt indessen in seiner monographischen Behandlung der Koppelung 
im allgemeinen eine dusserst neutrale Haltung in dieser Frage, wogegen 
WINGE (1935) sich veranlasst fiihlt dem Problem eine theoretisch 
biologisch-mathematische Behandlung zu widmen, in der er erklari, 
dass das Vorkommen von 50 % Crossover betrachtlich iibersteigenden 
Werten auf zytologisch-mechanischer Basis nicht erklart werden kann, 
wenn man die Konsequenz der Crossover-Interferenz beriicksichtigt. 
Er ist daher geneigt WELLENSIEKs und CLAUSENs Faille als durch 4ussere 
Umstiande bedingt aufzufassen (z. B. Klassifikationsfehler). MATHER 
(1938 b) ist der Ansicht, dass die Crossover-Werte infolge Zusammen- 
wirken mit der Interferenz 50 % etwas iibersteigen kénnen. Indessen 
scheint mehr und mehr ein Gedankengang Gehoér zu finden, der am 
klarsten von LUDWIG in seiner Referatarbeit von 1938 formuliert worden 
ist. Er sagt dort (S. 216), dass heterozygote Translokationen ver- 
schiedene Gameten liefern, sodass eine scheinbare interchromosomale 
Koppelung entsteht, indem gewisse Plus- oder Minus-Gameten sterben 
(bei Pflanzen) oder nur Zygoten mit komplementaéren Gameten geben 
(bei Tieren). Reziproke Translokationen geben 50 % Sterilitaét. Diese 
interchromosomale Koppelung kann auch mehr als 50 % scheinbare 
Koppelung bedingen. Wenn man annimmt, dass die Kombinationen 
AB +A’B’ nur die Gameten AB und A’B’ bilden, wahrend die Rekom- 
binationstypen mehr oder weniger letal sind, so entsteht eine scheinbare 
Koppelung. Geht man anstatt dessen von der Kombination AB’ +A’B 
aus, eine Kombination, die LupwiGc (zufolge von Gametenelimination) 
bei den Pflanzen als ziemlich selten vorkommend betrachtet, werden 
vor allem die vitalen AB- und A’B’-Gameten erhalten. Dies bedeutet, 
dass die Crossover-Werte scheinbar mehr oder weniger nahe 100 % oder 
jedenfalls meistens iiber 50 % liegen. 

Dem ersten der zwei prinzipiellen Falle von scheinbarer Koppelung, 
die LuDwiG laut Obigem aufgestellt hat, ware rein prinzipiell HAMMAR- 
LUNDs A—Gp-Koppelung zuzurechnen, da HAKANSSON spater ihre Ur- 
sache nachgewiesen hat (HAMMARLUND und HAKANSSON, 1930 u. a. 
Arbeiten), namlich eine reziproke Translokation. Auch PELLEw scheint 
ahnliche Erscheinungen zusammen mit SANSOMEs zytologischen Tat- 
sachen nachzuweisen (PELLEW und SANSOME, 1931 und PELLEw, 1937, 
1940). Nach den zytologischen Bildern zu urteilen sollten die Er- 
scheinungen in der Kreuzung Abyssinicum X sativum von ahnlicher 
Beschaffenheit sein. Wie aus der nachsten Abteilung dieses Kapitels 
hervorgeht, scheinen indessen keine klaren Beweise dafiir vorzuliegen, 
dass gerade in den translozierten Chromosomen liegende Gene unter- 
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sucht worden sind. Ein gewisser Grad von Wahrscheinlichkeit liegt 
hierfiir jedoch vor (vgl. Kap. XI). 

Es ist auch sehr wohl méglich, dass im Material des Verf. Beispiele 
fiir mehr als 50 % Crossover vorkommen. Es sind 16 solche Fille (in 
Kolumne 6 mit > 50 oder > 60 angegeben) aufgetreten. Alle beziehen 
sich auf Koppelungsanalysen, in denen die Gene d oder fd teilnehmen. 
Diese Gene zusammen mit m sind gerade jene, die in die Kreuzungen 
im Repulsionsstadium eingegangen sind. Dass m im Vergleich mit d 
und td keinen Fall von > 50 % aufweist, diirfte wahrscheinlich nicht 
darauf beruhen, dass es in weniger Kreuzungen als die anderen vor- 
kommt, sondern steht eher im Zusammenhang damit, dass m sowie d 
und td sich in verschiedenen Chromosomen befinden und daher vom 
Gametenabort verschieden getroffen werden. WINGE (1936) ist aller- 
dings der Ansicht, dass d und m sich im gleichen Chromosom befinden 
sollen, obgleich weit voneinander entfernt. Aber nach der Literatur zu 
urteilen diirfte WINGE, der d aus der Sammlung Gene, die noch in keiner 
bekannten Koppelungsgruppe untergebracht waren, herausbrach und 
in der I. Koppelungsgruppe unterbrachte, bis auf weiteres mit dieser 
Ansicht allein bleiben. | 

Die einzige scheinbar umgekehrte Koppelung, die sich nicht auf 
die oben genannten Gene bezieht, ist Nr. 143. Sie betrifft die Gene. st 
und pl. Sie wurde zu > 60 % berechnet, ist aber statistisch von 50 % 

‘nicht sicher verschieden. 

Es gibt indessen einige theoretisch ganz unerklarliche Beispiele von 
offenbar scheinbarer Koppelung. Ob die oben angefiihrten 16 Faille 
mit > 50 % Co auch hierher zu rechnen sind, miissen zukiinftige Ana- 
lysen entscheiden. Jedenfalls sieht sich der Verf. gezwungen die Ergeb- 
nisse der Koppelungsanalysen Nr. 10, 15, 16, 83, 85, 98, 101, 110, 137, 
144, 146, 153, 156 und 180 auf reine Zufalligkeiten zuriickzufiihren. 
Fiir jene, die die Gene f und r betreffen, diirften Schwierigkeiten in der 
Klassifikation die Ursache der Abweichungen von den einfachen Spal- 
tungen gewesen sein. Das Gen U ist wegen seiner schon im vorigen Kapitel 
besprochenen, sehr variablen Wirkung als zu Koppelungsanalysen sehr 
ungeeignet zu betrachten. Der Vollstandigkeit halber sind seine Ana- 
lysen jedoch in die Tabelle aufgenommen worden. 

Die Koppelung tl—r. — Wie oben S. 274 angefiihrt worden ist, 
sind in gewissen Serien mit dem r-Faktor sowohl okulare Beurteilung 
wie auch Priifung des Baues der Staérkekérner vorgenommen worden. 
Laut den Erfahrungen von gewohnlichen sativum-Kreuzungen soll die 
Koppelung zwischen tl und r (Nr. 149) sehr stark sein (1—5 %, im 
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allgemeinen etwa 2 % Crossover). In der Artkreuzung wurde aber bei 
okularer Beurteilung ein Crossover-Wert von ganzen 18 % erhalten. 
Eine Berechnung nach den einfachen Spaltungen 3 : 1 fiir ¢t! und 15: 1 
fir r ergab 9 %. An einem Teil des F.-Materials wurde eine Analyse 
der Starkek6rner ausgefiihrt, wobei ca. 8 % Crossover erhalten wurden. 
Die entsprechende Serie (642 Individuen) ergab bei okularer Beurteilung 
13 %. Es zeigte sich, dass bei der okularen Beurteilung 10,6 % der 
R-Samen in die rr-Klasse iiberfiihrt wurden, wahrend praktisch genom- 
men 0 % in die entgegengesetzte Richtung gingen. Eine entsprechende 
Bestimmungsserie an spaltenden F;-Familien des gleichen Materials 
ergab ganz ahnliche Resultate (Co = 12 %, n = 532). Die vorstehenden 
Beobachtungen am r-Gen und der spater besprochene genische und 
chromosomale Zusammenhang sollten zur Erklarung dieser lockreren 
Koppelung eine Inversion andeuten kénnen. Naheres S, 314. 

Koppelungen mit dem Gen Ib’, — Es hat sein Interesse einige 
Koppelungsanalysen anzufiihren, die zwischen dem Slenderfaktor [b* 
und ein paar anderen Genen ausgefiihrt worden sind. Diese Analysen 
sind in Tabelle 7 nicht aufgenommen worden, da ihre Individuenanzahl 
klein gewesen ist. 


Gen-Nr. Co- % n 

3— 4 42 185 
3— 5 > 50 149 
3— 8 50 169 
3—24 50 113 


Die Koppelung zwischen /b* und td muss als unsicher betrachtet 
werden, obgleich sie sehr interessant erscheint, da sie eine ganz neue 
Koppelungsgruppe andeutet. LAMM (1937) hat in sativum-Kreuzungen 
auch Koppelung zwischen /b (cry.) und E. NILSsONs Wachsgen wlo 
(1933) gefunden. 

Genauigkeit und Bestimmung des Crossover-Wertes. — Auf den vor- 
stehenden Seiten ist soweit wie méglich versucht worden, die in Tabelle 7 
befindlichen inkonsequenten Crossover-Werte zu erklaren. Demnach 
bin ich der Ansicht, dass die iibrigen Werte direkt mit Alteren Daten 
von sativum-Kreuzungen verglichen werden kénnen. Wie aus der 
Tabelle hervorgeht, ist die Ubereinstimmung zwischen den gefundenen 
Crossover-Werten auch eine sehr gute. Fiir einige Koppelungen sind 
auch in reinen sativum-Kreuzungen variierende Werte erhalten worden. 
Solche fiir Pisum ziemlich typische Falle haben zur Folge, dass eine 
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genaue Bestimmung des Crossover-Wertes auf Tausendstel Prozent, wie 
er von STERN in seiner Umrechnungstabelle (1933) angegeben wird, 
recht sinnlos erscheinen, wenigstens wenn es sich um die Verhaltnisse 
bei Pisum handelt. Altere Angaben sind daher auch nur auf 1 % genau 
angegeben worden und Ab. X sat.-Kreuzungen motivieren nur eine 
Genauigkeit von 2—3 %. Es zeigt sich iiberhaupt, dass Crossover-Werte 
von > 44 % in der Koppelungsphase selten sicher von freier Kombina- 
tion unterschieden werden kénnen, denn die zur Analyse benutzte Indi- 
viduenanzahl pflegt meistens kleiner als 1000 zu sein. Um bei dieser 
Starke Koppelung mit einer Sicherheit von 99,7 % angeben zu kénnen, 
sind indessen 1800 Individuen erforderlich. In der Repulsionsphase ist 
eine noch gréssere Individuenanzahl erforderlich. Will man iiberdies 
einen exakteren Crossover-Wert feststellen, so sind Individuenzahlen 
ganz anderer Gréssenordnung notwendig, entsprechend der Grenze, 
innerhalb der man den Wert festzustellen wiinscht. Die Erscheinung 
variierender Koppelung, z. B. RasmMussons (1934) Angaben iiber die 
Variation der Koppelung von /e—v zwischen 6,3 und 43 % Crossover, 
erschweren genauere Bestimmungen noch mehr. 

Die Koppelungsanalysen von Ab. X sat. wurden in der Weise aus- 
gefiihrt, dass alle morphologischen Beurteilungen fiir dieselbe Pflanze 
in nummerierten Feldern einer gedruckten Karte (Pflanzenkarte) ein- 
getragen wurden. Jedes Feld entsprach dann einem bestimmten Gen. 
Diese Pflanzenkarten wurden dann nach verschiedenen Genkombina- 
tionen umgruppiert, worauf das Zusammenrechnen jeder Gruppe 
(= Kombination) die Spaltungsquadrate ergab. Zwei und zwei Gene 
des gleichen Kreuzungsversuches sind zwecks Feststellung der Koppe- 
lung verglichen. In den Fallen wo dies méglich gewesen ist, namlich 
wenn die sativum-Linie mehrere Gene derselben Koppelungsgruppe ent- 
halten hat, ist die Analyse mit > 2 Genen des Materials gleichzeitig 
ausgefiihrt worden. Die so erhaltenen Crossover-Werte stimmten ab- 
gesehen von einzelnen Einheiten mit den friither gefundenen iiberein. 
Berechnungen von doppeltem Crossover sind ausgefiihrt worden, aber 
sie haben sich als von geringer Bedeutung erwiesen, teils zufolge der oben 
erwahnten Einschrankung der praktischen Grenze fiir eine genaue Be- 
stimmung des Co-Wertes, teils da die Koppelung sich in diesen Fallen 
als ziemlich schwach erwiesen hat, wodurch die Bestimmung doch mit 
einer gewissen Unsicherheit behaftet gewesen ist. 

Koppelungsanalysen an F;-Generationen, die in gewissen Kreu- 
zungen ausgefiihrt worden sind, haben zu Ergebnissen gefiihrt, die mit 
den in F, erhaltenen iibereinstimmten. 
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3. HOMOGENITATSPRUFUNG. 

Es gibt noch eine Methode, mit der man die Mdglichkeit besitzt 
die Giiltigkeit der erhaltenen Koppelungswerte zu bestatigen. Man kann 
namlich die Allgemeingiiltigkeit der aus den Spaltungssummen berech- 
neten Crossover-Werte ermitteln, indem man die Ubereinstimmung 
der Koppelungen jeder einzelnen F,-Familie mit Hilfe von MATHERs 
Z°-Formel fiir Koppelungsindikation untersucht. 

In einer Kreuzung wie der vorliegenden, mit St6rungen allerlei Art, 
besteht Grund zu befiirchten, dass die einzelnen Familien ein hetero- 
genes Koppelungsbild aufweisen. Die Schwierigkeiten fiir eine Analyse 
obengenannter Art sind in vorliegender Kreuzung indessen gross, da die 
Starke der vorhandenen Sterilitaét die Individuenzahl der einzelnen 
Familien stark herabsetzt. Im allgemeinen ist man der Ansicht, dass 
die kleinste Klasse bei der 7’-Analyse > 4 Individuen besitzen soll. In 
diesem Fall sind indessen Familien mit tiber 20 Individuen selten. Um 
die Analyse so umfangreich wie mdglich zu gestalten, ist ein Versuch 
unternommen worden, als kleinste Familienindividuenzahl 10 zu wahlen, 
wobei jedoch die kleinste Klasse wenigstens 1 Individuum haben soll, 
sowie dass natiirlich im iibrigen alle Klassen besetzt sein. miissen. Das 
Ergebnis spricht dafiir, dass dieser Eingriff in die allgemeine Begren- 
zung der Formel gestattet sein kann. Fir alle Familien, die die oben 
angefiihrten Forderungen erfiilit haben, sind die 7? berechnet und sum- 
miert worden. 7° ist fiir die Summe der Gesamtspaltung, vermindert 
mit allen zur. Analyse nicht anerkannten Familien, berechnet worden. 
In dieser Weise sind wichtige Genbeziehungen, die von 50 % Crossover 
abweichende Werte gezeigt haben, sowohl unter wie iiber 50 %, gepriift 
worden. Es wurden die 10 Kreuzungen zwischen Abyssinicum und ver- 
schiedenen sativum-Varietaten, die eine gréssere Anzahl von Genen um- 
fasst haben, hierzu herangezogen. 

Die verschiedenen Abteilungen von Tabelle 8 enthalten einige der 
wichtigsten Zahlen von dieser Analyse. 

Tabelle 8a zeigt die Heterogenitaét zwischen verschiedenen F:- 
Familien der gleichen Genpaaranalyse. Fiir Genpaare, die gleichzeitig 
in mehreren Kreuzungen spalteten (z. B. Nr. 5, 6, 16 u. a.), gibt die 
Heterogenitatskolumne tiberdies eine eventuelle Heterogenitaét zwischen 
den Kreuzungen (Varietaéten) an. Es ist méglich gewesen fiir ein ein- 
zelnes Genpaar nur diese Werte anstatt die fiir jede einzelne Kreuzungs- 
analyse anzufiihren, da keine spezielle Kreuzung (Varietaét) irgend- 
welche Zeichen fiir Heterogenitét in der Koppelungsanalyse (vgl. 
Tab. 8 b) gezeigt hat. 
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TABELLE 8a. Heterogenitdtsuntersuchung in F, von Ab. X sat. 
Heterogenitdt zwischen F,-Familien (F,) und zwischen Linien 
der gleichen Koppelungsanalyse. 




































































| Nr. | Gen- — ics onpepaadl | 7 fir die | Hetero- a 7 PDE. 
| | paar Varietaten ; Summe P | genitat P 
= | | te td 55—60| I II ViVi 1046 3 | 112, — |217,5 .*, 97 
| 6 | led |55—60| I III VI VII 54,3 22 | 1356 — (1898 ,*, 84 
10 | letl \85—45) III 16,2 ,*, SG: — |413 — 45 
| 15 | lem |35—45) VII 0.6 — l 160-— | 166 — 11 
| 16 | lef |85—45! I III VI VII 6s «+ | 1069 «* [1134 ,*, 56 
18 | ler |35—45) 1 III ea a. 
| g2 | db | >60/X 43 ¢« | 7 — | 17 — 8 
83 | dam |35—45! VII Ret Ah Jee ot ae 
| 86 | dst | >60\X 56 #8 Gao: [tie — 43 
| 96 | di |35—45/I VI ie tie — } ee: 4 
98 | dpl \85—45) III VIXXIXVXX! 27 — a — \%a <— @ 
| 104 | ail (35—45) II | i © | — |e -—e 
| 112 | ar |35—45) 1 III | Sao |. the — | ae .— 2 
| 119 | bw, 35—45 X | Os — ite — | ie —' 
| 120 | b st 25-35) X | the .% 35 — | 169 «* 6 
| 121 | bk |35—45/X 6,3 #* ie - | te —..4 
| 124 | bf |35—45) X ee a ee 
| 127 | am m)35—45) VII Saige kee: is — 
| 131 | w, st 35—45) X eS eee ee 
132 | w,, k |35—45 X | 27 — | 168 — | 195 — 12) 
| 134 | Wp f (35—45, VIX | a — Se — | Geo — 11 
138 | faf |35—45) XI | 2 — 23 — | 56 — 5 
142 | stf |35—45;)X eS oe 20 — | 159 « 8 
143 | stpl  >60/X Lie a eee 
149 | lr | <25/ 111 | 568 sf 41 — | 6lo gg 12) 
150 | Wpl |35—45) 111 | 26 .% | 148 — | 354 — 30) 
156 | vf | <25/ XII ; 0,2 — 46 — | 48 — 6 
169 | mf |35—45| XX XXIII es a it; — | 20 re 
179 | rpl |35—45| 1 III | Be #4 Se ae |). yo we. 8 












In Tabelle 8a sind nur solche Genpaare aufgenommen, deren Ab- 
weichung von 50 % Crossover ein direktes Interesse fiir die Kartierung 
der Gene besitzt. Trotzdem sucht man in der Tabelle vergebens nach 
gewissen wichtigen Genkombinationen. Die Ursache hierfiir ist z. B. ~ 
die, dass die Individuenanzahl in F, unter der Minimumgrenze gelegen 
ist, was namentlich fiir Kombinationen mit den Genen p, v, p,, fa, k, bt, 
und cp, gilt, wihrend die Gene d, f, m, u. a. in der Kombination mit 
dem a-Allel zufolge der Epistasie des A-Allels iiber diese iiberhaupt nicht 
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TABELLE 8}. Heterogenitdtsuntersuchung in F,.von Ab. X sat. 








Zwischen 
Heterogenitat zwischen F,-Familien (F,) Koppel- 
———— 





° x | 2 oe . aL 2 
Sativuum- | | 7% fiir die [Hetero Sie 72 P D.F.| 4% 


Nr. 
Varietaten Summe P _ fgenitat P D.F. Rest P D.F. 





I . 47 122,6 — 90 | 2221 ,*, 104/ 44,9 

Ill Ac. 19 517,3 — 587 | 796,0 — 606 | 59,4 
| VI : 13 65, — 63| 91,6 -— 76| 23,7 
| VII 8 93,4 — 74 | 130,9 82 | 29,1 
ae. ¢ . W. 19 149,5 —- 152 | 274,s 171 | 50,4 
| Xi : 57,7 53 | 75,2 60| 24 — 
| XII ‘ 11,7 26 | 42,5 30 | 17,9 ,* 
XV |Purple pod 3 3,1 6| 3,9 +) & — 
| xx | aarb | 3| : Ss — 11] Bee 24) 18,° 
XXIII ra 63,5 53 | 91,4 56 | 25,3 ¢ 
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TABELLE 8c. Heterogenitdtsuntersuchung in F, von Ab. X sat. 








| Zwischen Koppel- 
ungsanalysen 


Heterogenitat zwischen Varietéten laut Gesamtsummen 





| | | 
|. atone | Siez? P D.F. | 7? Rest P. D.F. 
genitat P D.F. | 
| | | 
12355 — 1164 | 17548 — 1208 | 1726 3 43 | 


| 





haben beurteilt werden kénnen. td ist ganz ausgeschlossen worden, da 
es fiir die Genkarte ohne Interesse ist. Die Analyse deutet an, dass 
zwischen den F,-Familien in den F.-Koppelungsanalysen keine sichere 
Heterogenitét vorliegt. Dagegen scheint es mehrere sichere Abwei- 
chungen von 50 % Crossover zu geben. 

Tabelle 8b zeigt die Heterogenitaét in verschiedenen Kreuzungen 
zwischen Abyssinicum und verschiedenen sativum-Varietaten. Die n- 
Kolumne gibt die Anzahl verschiedener Koppelungsanalysen an, an 
denen die betr. Varietaten teilgenommen haben. Auch hier findet man 
keine Andeutungen zu einer Heterogenitaét zwischen den Familien. 
Sowohl die Kolumne fiir 7’ fiir die Summe wie fiir das Rest- 7’, d. h. 
7% fiir die Heterogenitaét zwischen verschiedenen Genpaarkombinationen 
geben an, dass sichere Abweichungen von freier Kombination zahlreich 
auftreten. 
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Tabelle 8 c schliesslich zeigt die Totalsummen der Analyse. Diese 
zeigen in dieselbe Richtung wie die Zahlen in Tabelle 8 b. 

Das Ergebnis der Analyse kann in Kiirze in folgenden Punkte zu- 
sammengefasst werden: 

1) Fiir dieselbe Koppelung, umfassend ein und dieselbe sativum- 
Varietat, scheint zwischen verschiedenen Familien keine Heterogenitat 
vorzuliegen. P==>0,1. Es gibt allerdings ein paar Ausnahmen, aber 
in diesen nehmen die Gene f und pi teil, und die Variationen, denen die 
Spaltungen dieser Gene unterworfen sind, wurden bereits oben hervor- 
gehoben. Alle den U-Komplex enthaltenden Koppelungsanalysen sind 
iiberdies gesondert von den iibrigen angegeben worden. 

2) Es besteht keine Heterogenitaét, wenn zur selben Koppelungs- 
analyse verschiedene sativum-Varietaéten benutzt werden. P= > 0,1. 
Dies spricht fiir eine prinzipielle Ubereinstimmung in den Chromoso- 
menkarten zwischen den teilnehmenden sativum-Varietaten. Eine ein- 
zige Ausnahme gibt es. Sie betrifft die oben genannte Verbindung, an 
der f teilnimmt (P = 0,01 fiir Heterogenitat). 

3) Es besteht keine Heterogenitat zwischen verschiedenen sativum- 
Varietiten, wenn diese mit der Summe der Koppelungsanalysen durch 
alle 10 Linien berechnet wird (P — 0,1). 

4) Die Heterogenitaét zwischen verschiedenen Koppelungsanalysen 
ist sicher (P = < 0,001), welches Verhaltnis als ein indirekter Beweis fiir 
das Bestehen wirklicher Differenzen im Crossover-Wert von freier Kom- 
bination aufzufassen ist. Uber die Ursache dieser Differenz wird natiir- 
lich kein Bescheid erhalten. 

5) Die gesondert untersuchten Kombinationen, an denen der 
U-Komplex teilnimmt, zeigen oft starke Heterogenitat, was zu erwarten 
war, wenn das variable »obscuratum»-Merkmal an der Analyse 
teilnimmt. 

Zusammenfassend diirfte demnach gesagt werden k6nnen, dass 
diese Untersuchung einer eventuellen Variation in den Koppelungs- 
daten zwischen verschiedenen Familien in F, der Kreuzung Ab. X sat. 
zum Resultat gegeben hat, dass volle Homogenitat zu herrschen scheint. 
Dies gilt sowohl in bezug auf die Frage nach einem durchgehenden 
Vorkommen von Differenzen von freier Gengametenkombination, wie in 
bezug auf die Gleichférmigkeit zwischen den 10 gepriiften sativum- 
Varietaiten. Die Heterogenitaétsanalyse bildet demnach eine gute Stiitze 
fiir die Koppelungsuntersuchungen in dieser Kreuzung. 
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Vergleich zwischen reziproken Kreuzungen. — Vor dem Besprechen 
der Genkarte diirfte es am Platz sein, das Verhaltnis zwischen rezi- 
proken Kreuzungen vom Gesichtspunkt der Koppelung zu beriihren. 
Wie im Kap. III angedeutet worden ist, bestehen zwischen diesen ge- 
wisse Unterschiede. Es ist eine Analyse der Ubereinstimmung des Ein- 
flusses der reziproken Richtungen auf die Crossover-Werte in dem 
Umfang ausgefiihrt worden, wie das Material dies gestattet hat. Als 
Primarwerte sind hierbei die Differenzen zwischen den beiden Crossover- 
Bestimmungen verwendet worden. Die Untersuchung zeigte 1) dass in 
keinem Fall ein augenscheinlicher Unterschied zwischen den Crossover- 
Werten der reziproken Richtungen vorhanden war (P ==> 0,1), und 
2) dass in dieser Hinsicht auch durch verschiedene sativum-Varietaten 
keine verschiedene Reaktion bedingt wurde (P = 0,9). Die Crossover- 
Werte werden demnach: durch die Wahl der Kreuzungsrichtung nicht 
augenscheinlich beeinflusst, sondern man kann-vielmehr sagen, dass die 
Variation der Koppelungswerte, die zwischen den Reziproken vorhan- 
den ist, ganz mit den im tibrigen erwahnten Crossover-Variationen im 
Zusammenhang zu bringen ist. 


4. VARITERENDE KOPPELUNG. 


Bevor wir schliesslich zu einer Ausformung der Genkarten iiber- 
gehen, muss die Erscheinung der »variierenden» Koppelung besprochen 
werden. Wie schon angedeutet ist es eine seit langem bekannte Tat- 
sache fiir sowohl Pflanzen wie Tiere, dass mitunter verschiedene Cross- 
over-Werte erhalten werden, wodurch zuweilen im Chromosom ein 
anderer linearer Zusamménhang zwischen den betreffenden Genen er- 
halten wird. Einige laut SANSOME und PHILP (1932) angegebene Ur- 
sachen zu einer solchen Variation sollten im allgemeinen sein: 1) die 
Anwesenheit von Genen, die die Crossover-Frequenz beeinflussen, 2) das 
Alter des Weibchens, 3) héhere Temperatur, 4) Réntgenbehandlung und 
5) Chromosomenaberrationen wie Translokationen, Deficiencies, Frag- 
thentationen und Inversionen. STADLER (1926) und ELorr (1932) 
weisen auf einige weitere Beziehungen hin, wie Genlage in den Chro- 
mosomen, Chromosomenlange, andere Agentien wie Radium, ultra- 
violette Strahlen, Zentrifugierung u. a. Aber auch widersprechende 
Angaben sind an den Tag gekommen; vgl. z. B. DETLEFSEN und ROBERTS 
(1921), worin GOwENs Resultate iiber den Einfluss der Temperatur 
kritisiert werden. RASMUSSONs Arbeit von 1927 bildet einen sehr schwer- 
wiegenden Beitrag zur Erérterung. Seine Arbeit wird unten im Zusam- 
menhang mit den Pisum-Fallen besprochen. Ein beleuchtendes Beispiel 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 307 





kommt von Scuick (1934). Er macht darauf aufmerksam, dass 
ERWIN Baur bei seinen Antirrhinum-Untersuchungen einen Fall be- 
schrieben hat, den er als variierende Koppelung gedeutet hat. Aber 
ScHicK fand, dass die Ursache darin zu suchen war, dass zwei Gene 
mit demselben phanotypischen Effekt miteinander vermengt worden 
sind. Dagegen erwahnt SCHICK in derselben Arbeit andere Falle von 
variierenden Crossover-Werten, die er spater naher zu untersuchen ge- 
denkt. Schliesslich beschreibt z. B. EysTER (1922) beim Mais und 
GREGORY, DE WINTON und BATESON (1923) bei Primula u. a. Differen- 
zen in den Genkarten zwischen Q- und (’-Gameten. 

Das Auftreten der Erscheinung bei Pisum scheint ziemlich all- 
gemein zu sein. Aber mehrere hieriiber ver6ffentlichte Beobachtungen 
miissen wahrscheinlich auf 4ussere Umstande zuriickgefiihrt werden. 
Dies scheint z. B. in gewissem Grade mit WELLENSIEKs verschiedenen 
Werten fiir Koppelung zwischen den Genen n und'cp der Fall zu sein 
(1928, 1929). Der Faktor n macht die Hiilsenwand dick und fleischig; 
eine Eigenschaft die direkt die Manifestation von cp beeinflusst (konkav. 
gekriimmte Hiilse). Abhnliche Beispiele, die auf reine Klassifikations- 
schwierigkeiten zuriickzufiihren sind, gibt es zahlreiche, aber das oben 
erwahnte soll geniigen. RASMUSSON (1927) betont auch die Wirkung 
solcher Einfliisse auf seine Beurteilungen, zeigt aber, dass eine solche 
Verschiebung bei der Beurteilung teils von grossem Umfang, teils auch 
konsequent sein muss, wenn entscheidende Folgen entstehen sollen. Er 
hat dort in sehr genauer und eingehender Weise (ver6ffentlicht 1927 
und 1934)-eine Anzahl guter Linien auf ihre Koppelungsverhiltnisse in 
bezug auf die Gene-le, p, v und bt, verglichen. 'Hierbei hat er gefunden, 
dass die Koppelungen fiir p—bt, von 18—28 % variieren, fiir le—p von 
20—50 %, von le—v von 6,3—44 % und schliesslich von p—v vielleicht 
zwischen 27 und 50%. RasMusson fiihrt die Erscheinung 1927 auf 
rein genetische Ursachen zuriick, aber 1934 gibt er an, dass strukturelle 
chromosomale Differenzen zugrundeliegen kénnen. Laut miindlicher 
Mitteilung hat er auch Versuche in dieser Richtung im Gange. DE WINTON 
(1927) und E. Nitsson (1939) haben fiir Q- und ('-Gameten Unter- 
schiede in der Koppelungsstaérke nachgewiesen. Letzterer gibt recht 
betrachtliche Differenzen an. So zeigte ein Fall 13,38 % und ein anderer 
6,9 % Unterschied. WELLENSIEK (1927, 1930)hat in der Gruppe b—f—m 
erhebliche Crossover-Differenzen gefunden, jedoch in keinem Fall von 
solcher Art, dass die Reihenfolge in Frage gesetzt werden konnte. Dies 
scheint indessen in einer Arbeit von LAMPRECHT (1934) der Fall zu sein, 
in der er p,—st links von b unterbringt (also uni—m—mp—p,—st—b) 
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anstatt wie friiher tiblich rechts von b. Hierfiir kann ich keine andere 
Erklarung finden als die Verfasser selbst bei Aufstellung dieser Koppec- 
lungsgruppe mit den Worten gibt »sowcit ich finden kann» (vermutlich 
auf Grund von Literaturstudien), aber dieser Ansicht kann ich laut meiner 
Erfahrung nicht beipflichten. Es kann auch begriindet sein HAMMAR- 
LUNDs Fall von wechselnder Koppelung zwischen a und gp (1,6 bzw. 
50 % Co) in Erinnerung zu bringen, obgleich dieser Fall kein Beispiel 
fiir variierende Koppelung im eigentlichen Sinne bildet. 

Im vorliegenden Artkreuzungsversuch sind vielleicht auch einige 
Falle von variierender Koppelung von dem von RASMUSSON nachge- 
wiesenen Typus zu vermerken und zwar gerade in bezug auf die 
gleichen Gene, obgleich die Variation in meinem Material erheblich 
geringer ist als die in RASMUSSONs. 

Betrachtet man wieder Tabelle 7, so findet man einige Falle, in 
denen von den friiher bekannten, abweichende Crossover-Werte er- 
halten worden sind, namlich Nr. 124, 132, 149 und 157. Diese Befunde 
hingen jedoch in erster Linie direkt mit den fiir Ab. X sat. typischen 
zytologischen Stérungen zusammen, Bemerkenswert ist indessen, dass 
im Material des Verf. dieselben Koppelungsgruppen variieren wie jene, 
die von RASMUSSON bearbeitet worden sind und an denen dieser seine 
variierende Koppelung nachgewiesen hat, sowie das alle diese Gene in 
der gleichen Koppelungsgruppe liegen. Da aber in diesem Material 
auch in Koppelungen anderer Gruppen Andeutungen zu variierendem 
Crossover vorhanden sind, wagt man im gegenwartigen Stadium der 
Untersuchung nicht zu entscheiden, welche Ursache diese Erscheinung 
primar bestimmt. In der vorliegenden Untersuchung erscheint es in- 
dessen berechtigt, die zytologischen Stérungen in erster Linie hiermit 
in Zusammenhang zu bringen. 

Aus dem vorstehend iiber die Erscheinung der variierenden Koppe- 
lung Angefiihrten will Verf. den Schlusssatz ziehen, dass es eigentlich 
nur eine einzige prinzipielle Ursache fiir dieses Phanomen gibt, jeden- 
falls wenn es sich um Pisum handelt, nimlich einen Zusammenhang 
mit grésseren oder geringeren chromosomalen Differenzen zwischen 
zwei gekreuzten Linien. Beispiele des von RASMUSSON besprochenen 
Typus, also in einer sativum-Varietats-Kreuzung, sollten dann auf 
kleine strukturelle Unterschiede im Chromosomenbau des Typus zu- 
riickzufiihren sein, wie sie von SANSOME und PuHiLp (1932; s. Punkt 5 
oben) angefiihrt worden sind. Derartige Unterschiede sollten ein redu- 
ziertes zytologisches Crossover (Chiasmafrequenz) oder sogar ein er- 
héhtes solches mit sich bringen, abhangig davon, welche Linie man als 
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den Normaltypus betrachten will. Man hat auch Griinde zu erwarten, 
dass eine mit einem starken Absinken des Crossover-Wertes korrelierte 
Verminderung der Chiasmafrequenz auf zytologischem Wege zu beob- 
achten sein sollte. Sollte ein solcher Versuch jedoch ganz negativ aus- 
fallen, so ware der nachste Schritt eine eventuelle weitere Priifung des 
Vorhandenseins von genetischen Einfliissen. In der Kreuzung Abyssi- 
nicum X sativum u. a. Kreuzungen hat Verf. indessen ein Wechseln der 
Chiasmafrequenz je nach der Zusammensetzung der teilnehmenden 
Rassen gefunden. Hier sollte man demnach jene Gruppe von variieren- 
der Koppelung vertreten finden, die eine Crossover-Variation zufolge 
zytologisch sichtbaren und genetisch stark wirkenden. grossen struk- 
turellen Differenzen mit sich bringt. Weitere Gesichtspunkte in bezug 
auf dieses Problem werden im folgenden vorgelesgt. 


5. GENKARTEN. 


Wenn in diesem Kapitel schliesslich das Aussehen der Genkarten 
in gew6hnlichem sativum und in Abyssinicum erértet wird, so geschieht 
dies unter der Voraussetzung, dass die fiir diese Karten erhaltenen 
Unterlagen sie an Hand der vorhergegangenen Diskussion wirklich in 
ihrem rechten Lichte hervortreten lassen. 

Die Tabellen 9 a—f bilden Zusammenstellungen fiir die Koppe- 
lungsgruppen, die auf Grund der zuginglichen Literatur als fiir sativum 
zur Aufstellung berechtigt erscheinen. Jede Gruppe wird laut Ge- 
pflogenheit mit den Chromosomennummern I—VI bezeichnet, obgleich 
die Anzahl Gruppen nicht mit der haploiden Chromosomenzahl von 
Pisum iibereinstimmt, ein Umstand der spater naher besprochen wer- 
den wird. Aus den Erérterungen in Abt. 3 und einem vergleichenden 
Studium von Tabelle 7 geht mit wiinschenswerter Deutlichkeit hervor, 
dass die Unterschiede zwischen sativum und Abyssinicum nicht von 
prinzipieller Bedeutung sind. Verf. hat es daher als méglich erachtet 
die Daten iiber die Gengruppen von sativum mit seinen, die sich auf 
die Kreuzung Abyssinicum X sativum bezieher, zu vereinigen. In den 
Tabellen 9 a—f geben die unteren Zahlen die Crossover-Werte der Art- 
kreuzung, die oberen Zahlen die der Literatur entnommenen Werte fur 
Kreuzungen zwischen sativum-Varietaten an. Die Gene sind in ihrer 
wahrscheinlichen linearen Ordnung in den betr. Chromosomen ange- 
fiihrt. Der Crossover-Prozent ist in ganzen Zahlen angegeben, aus- 
genommen fiir sehr sichere Werte, bei denen gréssere Genauigkeit am 
Platz schien. Ein Strich gibt an, dass die betr. Beziehung bisher noch 
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TABELLE 9b. TABELLE 9c. 
Chromosom I]. Chromosom III. 


vp p_ wlio 
50 
38 
2 
15 





TABELLE 9d. TABELLE 9e. TABELLE 9 f. 


Chromosom IV. Chromosom v. Chromosom VI. 
9P CP» fs ast — td 42? 
gp 3,2 37 37 


CPs 32 42 
fs <4 


nicht Gegenstand der Untersuchung gewesen ist. In bezug auf Literatur- 
angaben kann nur auf die Arbeiten verwiesen werden, die im Literatur- 
verzeichnis. aufgenommen und dort mit einem Stern versehen sind. Der 
Umfang der in Rede stehenden Literatur ist namlich von solcher 
Grésse, dass nur wichtigere Arbeiten, die weitere Aufschliisse geben 
kénnen, beriicksichtigt sind. Der Leser, der es so wiinscht, kann die 
Kartothek iiber die Beziehungen zwischen allen untersuchten Genen, die 
Verf. besitzt, einsehen. Eine in Tabellenform angelegte Karte misst 
1X 1,5 Meter, weshalb es auf Schwierigkeiten stésst diese gegenwartig 
in Druck wiederzugeben. 

Jede Koppelungsgruppe wird nun kurz fir sich erortert. 

Chromosom I (Tabelle 9a). — Die drei vertikalen Striche in der 
Tabelle geben Punkte. in der Kette an, deren Beziehungen unsicher 
sind. So sind die erste und zweite Gruppe (WINGE, 1936) nur durch 
zwei lockere Koppelungen verbunden, namlich re—fa=42 % und 
i—fa=44 %. Das Glied zwischen Gruppe zwei und drei besteht nur 
aus der Koppelung z—m (WINGE, 1936) mit Co=—42 %, wiahrend 
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z—uni noch nicht untersucht worden ist. Die Einfiihrung der Gruppe 
k—s—w,, in diesen Block ist eine Eigentiimlichkeit, die nur auf Grund 
der neuen Daten der Artkreuzung vorgenommen worden ist. Die 
Vereinigung wird nur durch die 4 lockeren Koppelungen zwischen 
st—w,, b—k, b—-w, und f—w,, (simtliche ca. 40 %) gestiitzt, wahrend 
ihr durch die freien Kombinationen st—k und f—k widersprochen wird. 
SVERDRUP (1927) hat iiberdies freie Spaltung zwischen p;—k gefunden. 
Wie unten besprochen werden wird, bestehen indessen Griinde fiir die 
Annahme, dass gerade dieser Teil von Chromosom I an der reziproken 
Translokation teilnimmt, die fiir Pisum Abyssinicum charakteristisch 
ist. Wird die letztgenannte Gruppe umgekehrt, sodass das Gen k ganz 
nach rechts kommt, so stimmt der lineare Zusammenhang vielleicht 
besser mit den gefundenen Crossover-Langen. Auf Grund des vorliegen- 
den Versuches ist das Gen Nr. 8 am zwischen b und p, in diesem Chro- 
mosom untergebracht worden, aber es gibt Verhialtnisse, die in ge- 
wissem Masse dafiir sprechen, dass sein Platz auch links von b gelegen 
sein kann. Die Beziehungen zwischen am und b sind leider nicht unter- 
sucht. LAMPRECHT (1937 b) hat ausserdem eine Koppelung zwischen 
gl und b gefunden, weshalb gl (Braunfarbung der Radikula) seinen 
Platz wahrscheinlich in der Nahe von b haben soll; da aber die tibrigen 
Beziehungen noch nicht bekannt sind, muss eine endgiiltige Unter- 
bringung einstweilen unterbleiben. ; 

Chromosom II (Tabelle 9 b). — Das Gen v wurde im allgemeinen 
links von le plaziert (siehe RASMUSSON, 1927), aber teils erschwert 
variierende Koppelung die Entscheidung ihrer Stellung zueinander, teils 
fiihren die Ergebnisse der Literaturstudien des Verf. eher zum umge- 
kehrten Verhaltnis, weshalb v seinen Platz einstweilen rechts von le 
erhalten hat, bis sichrere Resultate vorliegen. wlo (E. NILSSON, 1933, 
1939) ist auf Grund der Daten dieses Forschers zwischen p und pl unter- 
gebracht worden. 

Chromosom Ill (Tabelle 9c). — Auf Grund der Angaben von 
NILSSON (1939) und der Ergebnisse vorliegender Untersuchung wurde 
als berechtigt erachtet, dass RASMUSSONs (1935) kleine Gruppe a—zxa 
(= fta) mit der klassischen Gruppe ti—r zu vereinigen ist, welch letztere 
NILSSON schon mit seiner Gruppe pa—n—cp,—q—bt, vereinigt hat. 
Gewisse Umstande sprechen jedoch dafiir, dass n und q Platz tauschen 
sollen. 

Chromosom IV (Tabelle 9 d). — Diese Gruppe ist unverandert von 
WINGE (1936) iibernommen worden. 

Chromosom V (Tabelle 9 e). — Diese Koppelungsgruppe ist ziem- 
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lich neu. WINGE (1936) wies eine neue Koppelung mit / nach, die nicht 
mit der friiher bekannten iibereinstimmte. WELLENSIEK (1928) hatte 
schon Andeutungen in dieser Richtung. Ersterer stellte die neue Kop- 
pelungsgruppe gp—fs auf. LAMPRECHT (1942 a) hat die Wahrschein- 
lichkeit dieser Annahme des weiteren befestigt, indem er cp, und ast 
eingefiihrt und die Gruppe gp—cp.—js—ast gebildet hat. Dass ein 
zweiter cp-Faktor in diesem Fall teilnimmt wird von LAMPRECHT vor- 
ausgesetzt, da die iibrigen Angaben gegen eine Einreihung in das Chro- 
mosom III sprechen. 

Chromosom VI (Tabelle 9 /). — Dieses umfasst nur die Gene /b* 
und td, welche Koppelung im Material des Verf. angedeutet wird, aber 
sie ist statistisch nicht gesichert. Vielleicht besteht ein Zusammenhang 
zwischen [bS—-td und Chromosom II, da LAMM (1937), wie schon er- 
wihnt worden ist, Koppelung zwischen Jb und wlo gefunden hat. Uber 
das Chromosom VI kann indessen noch nichts sicheres ausgesagt 
werden. 

Als Zusammenfassung der Analyse der Genkarten kann vor allem 
als bemerkenswert hervorgehoben werden, dass es bisher noch keinem 
Forscher gelungen ist Ubereinstimmung zwischen der Anzahl Koppe- 
lungsgruppen und der haploiden Chromosomenzahl der Erbse (7) her- 
zustellen. In ein paar anderen gut untersuchten Gattungen ist dies 
jedoch gelungen, so z. B. mit Zea und Lathyrus. Eine Uberlegung weist 
indessen auf verschiedene Erscheinungen bei Pisum hin, die sehr wohl 
in nahem Zusammenhang mit diesen Verhaltnissen stehen und sie viel- 
leicht zum Teil bedingen kénnen. So muss die in Abt. 4 besprochene 
variierende Koppelung labile Resultate mit sich bringen und bei ein- 
zelnen Koppelungsanalysen sollte es dann vorkommen k6énnen, dass 
diese durch einen Zufall zwischen strukturell schwach verschiedenen 
Linien ausgefiihrt worden sind. Einer solchen Annahme wird jedoch 
teilweise dadurch widersprochen, dass nur wenige Arbeiten etwas iiber 
Fertilitat in den Kreuzungen erwahnen, ein Umstand, der doch so auf- 
gefasst werden kann, dass wirklich keine St6rungen beobachtet worden 
sind. Wird angenommen dass durchweg nur sehr kleine strukturelle 
Differenzen zwischen sativum-Linien vorliegen, so braucht die Fertilitat 
nicht nennenswert beeinflusst zu werden. 

Der Zusammenhang zwischen Koppelung und zytologischen Er- 
scheinungen. — Miss PELLEW (1940) hat bei ihren Analysen der struk- 
turellen Kreuzung K-Linie X Normal Andeutungen zu gewissen Kop- 
pelungen erhalten, die sich nicht ohne weiteres in mein oben angege- 
benes Schema einfiigen lassen. Unter anderem wiinscht sie in eine 
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Gruppe folgende Gene zu vereinigen: a—i—r—o—st—bt—lI—aa—pl—). 
Zum Teil habe ich ihre Koppelungsanalysen leider nicht ausgefiihrt, 
weshalb einige Falle nicht direkt verglichen werden k6nnen, aber zum 
Teil habe ich andere Resultate als Miss PELLEW erhalten. Da aber 
beim Austausch in ihren und meinen strukturellen Linien nicht die- 
selben Chromosomen teilzunehmen scheinen, wiinsche ich nicht naher 
auf die Frage einzugehen. Chromosom I scheint jedoch in beiden Fallen 
teilzunehmen und Miss PELLEws Gruppe scheint daher am ehesten 
diesem zu entsprechen, obgleich sie ihre Analyse nur auf wenige der 
Gene aufbaut, die diese Gruppe gewdhnlich charakterisieren. 

Wie friiher erwahnt worden ist, sprechen die zytologischen Daten 
auch fiir das Vorkommen einer reziproken Translokation in Pisum 
Abyssinicum. Von grossem Interesse wire es hierbei natiirlich gewesen 
diese auf gewisse Chromosomen oder Genkomplexe zu lokalisieren, wie 
dies z. B. von McCLINTocK (1930, 1932), RHOADES (1931) und COOPER 
und BrINK (1932) mit Zea, und von PELLEW und SANSOME (1931) teil- 
weise mit Pisum Tibetanicum gelungen ist. In der vorliegenden Kreu- 
zung gibt es auch gewisse Andeutungen fiir einen solchen Zusammen- 
hang. So sprechen die neuen Koppelungen, die die friiher ganz selbstan- 
dige Gruppe k—s—w, in das Chromosom I verlegen dafiir, dass hier ein 
Zusammenhang mit der Erscheinung der Translokation bestehen kann. 

Aber auch die ungewoéhnlich lockere Koppelung zwischen ¢l und 
r (9—18 % anstatt 1—5 %) kann mit dieser Erscheinung im Zusam- 
menhang stehen (s. S. 299). In Fig. 6 sind die Chromosomen mit der 
linearen Anordnung der Chromosomen eingezeichnet, die im Artkreu- 
zungsversuch teilgenommen haben. Die erste Reihe iiber der Linie (das 
Chromosom) gibt die Frequenz der Rezessiven je 4 Individuen laut den 
in Tabelle 3 mitgeteilten Werten an. Die zweite Reihe iiber der Linie 
gibt die Sicherheit jeder solchen Spaltungsabweichung vom theoretischen 
Verhiltnis 3:1 an. Fiir p, ist jedoch das Verhialtnis je 16 angegeben. 
Fiir p und v im Chromosom II ist tiberdies die dihybride Spaltung an- 
gegeben, da diese drei Spaltungen sich in gewissem Masse widersprechen 
(s. S. 272). Die Reihe unter der Linie enthalt das Defizit an homozygot 
rezessiven Familien, das fiir einen Teil der Kreuzungen in F; festgestellt 
worden ist. Das Zeichen ! gibt ein sicheres Defizit an, wahrend ein — 
besagt, dass das Defizit unsicher ist oder ganz fehlt. Ein ? gibt an, 
dass das betreffende Gen in F; nicht untersucht worden ist. 

Mehrere Griinde sprechen dafiir, dass Briiche ganz in der Nahe der 
nahe nebeneinander gelegenen Gene fl—r stattgefunden haben. So- 
wohl der Rezessivenmangel in F2, die niedrige Frequenz an rezessiven 
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Familien in F;, die teilweise aufgeléste, starke Koppelung in diesem 
Chromosom und ein Vergleich mit den anscheinend normalen Verhalt- 
nissen im Chromosom II wie die Ubereinstimmung in der Tendenz im 
Chromosom I sprechen hierfiir. Im letztgenannten Chromosom sollte 
es indessen die Translokation selbst sein, die im rechten Teil der Gruppe 
ein Segment ersetzt hat. Ob dieses wirklich von der sehr locker ange- 
hefteten k—w,-Gruppe gebildet wird, kann noch nicht entschieden 
werden. Vieles spricht indessen fiir ein solches Verhiltnis, z. B. die 
friiher erwahnten, in Fig. 6 angegebenen Geneigenschaften, teils auch 
ein spater zu ver6ffentlichender Fall, in dem einmal in einem extremen 
Translokationsprodukt das Chromosom V deutliche Koppelungserschei- 
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nungen mit Chromosom I in dessen rechtem Teil zeigte und in dem die 
Fertilitat gleichzeitig unter den Nachkommen im grossen wieder her- 
gestellt wurde. Wenn also auch ein voller Beweis fiir die Lage der 
Translokationen bzw. einer Inversion noch nicht vorliegt, so gibt es doch 
Erscheinungen, die ihre denkbare Lage angeben. 

Uber die Méglichkeit der Feststellung dieses Zusammenhanges und 
die Konsequenz der auffallenden Ahnlichkeit zwischen den Genkarten 
von sativum und Abyssinicum im iibrigen, wird im Kap. XI eingehender 
gesprochen werden. 

Der Inhalt in Kap. IV kénnte folgendermassen zusammengefasst 
werden: Auf Grund der Ergebnisse der Koppelungsanalyse in dieser 
Artkreuzung hat fiir P. Abyssinicum eine 25 Gene umfassende Chro- 
mosomenkarte errichtet werden kénnen. Mit Ausnahme fiir die Trans- 
lokationssegmente und die Inversion in einem Amphibivalentchromosom 
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stimmt die Chromosomenkarte von Abyssinicum ganz mit der fiir 
sativum als typisch betrachteten tiberein. 


V. DIE POLLENFERTILITAT. 


Bei einer genetischen Untersuchung pflegt gute Pollenfertilitat der 
Nachkommen als ein Indizium dafiir zu gelten, dass die Spaltungen 
nicht durch zytologische Komplikationen gestért worden sind. Im vor- 
liegenden Versuch sollte der Bescheid der Pollenanalyse eher als Mass- 
stab fiir die Qualitaét der vorhandenen Stérungen dienen. Eine Analyse 
der Pollenbeschaffenheit ist von vielen Gesichtspunkten interessant und 
bedeutungsvoll, nicht zumindest von dem, dass man in ihr eine Methode 
besitzt die zytologische Qualitét der Kreuzungen schnell zu beurteilen, 
wenn wie in dieser Untersuchung der zytologische Grund als gut bekannt 
betrachtet werden kann. 

In den vorliegenden Kreuzungen ist die Pollenanalyse in erster 
Linie an F,-Pflanzen als eine Erginzung der zytologischen Unter- 
suchung ausgefiihrt worden. Ausserdem geschah dies in begrenztem 
Umfang in F, und F;, da hierdurch eine gewisse Auffassung von der 
Starke der Auslese erhalten werden konnte, die in den auf F,; folgenden 
Generationen vorzukommen pflegt. 

Mit Ausgangspunkt von den oben angegebenen Voraussetzungen 
geschah die Probenahme in F, in folgender Weise: Es ist nicht die 
exakte Fertilitat jeder Pflanze bestimmt worden, was allerdings vom 
theoretischen Gesichtspunkt vorzuziehen gewesen ware, aber aus prak- 
tischen Griinden musste die Methode vereinfacht und in erster Linie an 
die gewiinschten Aufschliisse angepasst werden. Es wurden daher 
2—5 Durchschnittsproben jeder Kreuzungsrichtung (reziprok) unter- 
sucht. Die Probenahme geschah so, dass von je 5 nach dem Zufall 
gewahlten Pflanzen 2 ganze reife Antheren genommen wurden. Die 
Entnahme dieser Proben geschah mit einer Pinzette, die zur Verhin- 
derung von Fremdbestéubung zwischen jeder Operation mit Alkohol 
gereinigt wurde. Samtliche Pollenfacher wurden gegen das Objektglas 
zerdriickt, ein Tropfen BELLINGs Azetokarminlésung zugesetzt, umge- 
riihrt und darauf ein Deckglas aufgelegt. Im allgemeinen wurden unter 
dem Mikroskop auf jedem Praparatglas 200 Pollenkérner gezahlt. In 
F, und F; wurden die Proben von jeder Pflanze fiir sich genommen, 
wodurch der Vorgang bei der Entnahme der Proben im entsprechenden 
Grad vereinfacht wurde. Bei der Beurteilung wurden gleichmassig ge- 
farbte, mehr oder weniger halbleere und ganz leere Pollenkérner aus- 
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einandergehalten. Wie spater gezeigt werden soll, scheinen namlich 
die halbleeren der Frequenz der Letalitaét proportional zu sein. 

Es mag berechtigt sein zuerst die Pollenfertilitat der reinen Linien 
mit einigen Worten zu beriihren. Tabelle 10 gibt einen Begriff von 
dieser Variation, wenn die Aufteilung nach geographischen Rassen statt- 
findet. In der letzten Kolumne ist der héchste und niedrigste Wert 
angegeben, den je eines der beurteilten Priparate gezeigt hat. Die 
Zahlungen sind natiirlich wahrend einer Reihe von verschiedenen 
Jahren ausgefiihrt worden, aber die in der Tabelle angegebenen Mittel- 
werte kénnen trotzdem als gute Reprasentanten fiir die wirklichen 
Sortenunterschiede aufgefasst werden. Dagegen besteht eine gewisse 
Differenz zwischen Bestimmungen, die an Treibhausmaterial und an 
solchem auf Freiland ausgeftthrt worden sind. BLAKESLEE und CART- 


TABELLE 10. Die Pollenfertilitadt in Linien (1935—1942). 


S:e Sze Mittelwert H:e N:e 
Prap. Pollenk. 9% Fertilitat Bestimmung 


Sativum-Varietaten; Mittelwerté .. 67 12856 88,9 100,0 51,3 
. Abyssinicum . 1663 88,7 96,0 80,0 
. Abyssinicum; Treibhaus 446 79,4 80,0 78,7 
. Asiaticum; Treibhaus 656 95,0 100,0 87,0 
elatius . 675 80,3 93,1 59,8 
fulvuum; Treibhaus 108 83,3 — _ 
. humile; Treibhaus 408 86,6 87,5 85,7 
. Puschki 533 92,2 96,0 88,0 
1030 87,4 98,3 61,4 


P 
i 
P 
es 
P. 
P. 
leg 
jae 


LEDGE (1926) geben z. B. fiir Datura an, dass der Prozent leerer Pollen 
mit sinkender Temperatur erheblich zunimmt. Die ausgefiihrten Ver- 
gleiche, von denen einer (Abyssinicum) in der Tabelle wiedergegeben 
ist, zeigen indessen eine durchweg etwas niedrigere Fertilitat fiir die 
Treibhauspflanzen. 

Die Ursache der Kultur im Treibhaus ist dic, dass die Linien 
Asiaticum, fuluum und humile nur in diesem Milieu zur Bliite gelangen. 
Die Erscheinungen mit etwas niedrigerer Fertilitat der Treibhauspflan- 
zen scheint allgemein zu sein, weshalb die Bestimmungen an unter Glas 
gezogenen Pflanzen im Vergleich mit Feldkulturen eine zu _niedrige 
Fertilitat aufweisen. 

Aus Tabelle 10 geht ferner hervor, dass der Mittelwert fiir die 
Pollenfertilitat simtlicher sativum-Varietaten iiberraschend niedrig lag. 
Dies hangt mit einer betrachtlichen Variation zwischen den _ver- 
schiedenen Linien zusammen. Indessen gibt es viele Linien (10 von 18), 
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die gute Fertilitat zeigen (> 90 %). Eine Untersuchung der Variations- 
ursachen zeigt, dass die Variation fiir zwischen Jahre nicht gesichert isi, 
was dagegen fiir die Variation zwischen Linien der Fall ist. Bemerkens- 
wert ist, dass Extra Rapid im Durchschnitt nur 67 % Fertilitat zeigte, 
trotzdem sie in zytologischer Hinsicht normal war. 

Ferner zeigt Tabelle 10, dass Pisum Asiaticum und Puschki gute 
Fertilitat aufweisen. Dies wiirde man auch von elatius erwartet haben, 
da sich alle drei vom. zytologischen und genetischen Gesichtspunkt voll- 
kommen normal verhalten. Aber der Unterschied ist vielleicht dem 
Klima zuzuschreiben, da nur Puschki einigermassen akklimatisiert ist. 

Die Pollenfertilitat in der Kreuzung Ab. X sat. — Den grdéssten 
Umfang besitzt das F,-Material der Kreuzung Abyssinicum X ver- 
schiedene salivum-Varietiten. Die Einheitlichkeit von prinzipiellen 
Gesichtspunkten ist so gut, dass die ganze Analyse mit wenigen Zeilen 
charakterisiert werden kann. 


Der Gesamtmittelwert fiir die Fertilitat in 32 Kreuzungstypen be- 
tragt 35,1 %. Der héchste Wert war 98,2 % und der niedrigste 4,6 %. 
Insgesamt wurden 165 Praparate untersucht und mehr als 36,000 Pol- 
lenkérner beurteilt. Der Gesamtmittelwert wurde mit einer Genauig- 
keit von + 2,6 % festgestellt und seine Standardabweichung betragt 


14,72 %. Die Variation ist demnach betrachtlich. Aber die zytologische 
Analyse zeigt, dass durchweg dieselben chromosomalen Komplikationen 
auftreten (ein Amphibivalent von 4 Chromosomen). Nach der zytologi- 
schen Untersuchung zu urteilen bekommt man ferner den Eindruck, 
als ob die fiir gewisse Artkreuzungen typischen Amphibivalente nicht 
in allen Kreuzungen mit derselben Frequenz gebildet werden, sondern 
dass diese wenigstens in gewissem Grad von der Wahl der sativum- 
Varietat abzuhangen scheint. Die niedrigsten gefundenen Werte ent- 
sprechen jedenfalls keinem weiter komplizierten zytologischen Bild, so 
wie z. B. bei Zea und Pisum (HAKANSSON, SANSOME, SUTTON) eine VI- 
Figur mit 75 % Pollensterilitat in Zusammenhang gestellt worden ist. 

Diese Beobachtung kann andeuten, dass es im Chromosomenbau 
verschiedener Varietaten kleine strukturelle Differenzen gibt, ein Um- 
stand der von direktem Interesse ist, wenn man sich an die Vorausset- 
zungen fiir die Erscheinung variierende Koppelung erinnert, die oben 
behandelt worden ist. 

Die Verteilung der Mittelwerte fiir alle 32 Kreuzungen ist unten 
(Tabelle 11, Gruppe C,) zusammengestellt worden. Sie zeigt die oben 
erwahnte Variation zwischen Kreuzungen mit verschiedenen Linien, 
weist aber auch deutlich auf eine Konzentration der Sterilitat um den 
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40 Prozentpunkt hin. Eine Kontrolle 
der Jahresvariation zeigt eine geringe 
Variation zwischen samtlichen Jahren 
mit Ausnahme fiir das Jahr 1939. Da 
in diesem Sommer jedoch nur eine 
geringe Anzahl von F,-Nachkommen 
gebaut wurde, ist ihr Einfluss von 
geringer Bedeutung. 

Halbleere Pollenkérner. — Von 
den Gruppen ganz gefarbte und unge- 
firbte Pollenkérner sind, wie schon 
erwahnt, halbleere Pollenkérner ab- 
geschieden worden. Die Frequenz 
dieser letzten Gruppe variiert in ver- 
schiedenen Kreuzungen sehr stark. In 
der Kreuzung Ab. X sat. betragt die 
héchste Frequenz 21,7 % und die 
niedrigste 3,1 %. Man bekommt einen 


Mittelwert von 10,80 +8,51 %. Das Vor- 


kommen von halbleeren Pollenkérnern 
in den reinen Linien variiert auch be- 
trichtlich (von 1,2 bis zu.8,7 %). Im 
folgenden soll nun gezeigt werden, 
dass zwischen der Frequenz halb- 
leerer (= HL-) Pollenkérner und der 
Beschaffenheit der chromosomalen 
Stérung ein gewisser Zusammenhang 
zu bestehen scheint. 

Wenn man die Verhaltnisse in 
simtlichen Kreuzungen  vergleicht, 
findet man dort einen Zusammenhang 
zwischen verminderter Pollenfertilitat 
und parallel, direkt beobachteten zy- 
tologischen Erscheinungen. Ein sol- 
cher Zusammenhang ist in den Gat- 
tungen Zea und Datura u. a. als sehr 
allgemein nachgewiesen worden, wes- 
halb er hier speziell zu Vergleichen 
in der vorliegenden Artkreuzungsana- 
lyse einladet. 


Die Variation der Pollenfertilitat bei verschiedener Linienwahl. 


TABELLE 11. 


fertiler Pollen 


% 


Mittelwert 


0—10—20— 30 — 40 — 50—60—70 — 80 — 90— 100 


Héchste Niedrigste 


S:e 


S:e 


Bestimmung 


Kreuz- Prapa- 


M 


Anzahl Kreuzungen in jeder Klasse 


Sativum-Varietaten 


Am Freiland gebaute Rassen 


A sat. X sat. 
B Tib. X sat. 


1 


, 
4 


I 


C, Ab. X sat.-Varietiten 
C, Ab. X sat.-Rassen 


D fulv. X sat. 


E Ab. X Tib. 
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Die Fertilitat in verschiedenen Gruppen-Kreuzungen. — Vor 
naherer Besprechung der Tabelle 11 muss indessen einiges in bezug auf 
diese Erscheinung erklart werden, die im Anschluss an die Beschreibung 
der zytologischen Untersuchung naher besprochen werden wird 
(Kap. VI). In der linken Kolumne der genannten Tabelle sind fiinf 
Gruppen verschiedener Typenkreuzungen (A—E) angegeben, von denen 
jede einem gewissen zytologischen Bild entspricht (vgl. Tabelle 21). So 
umfasst Gruppe A alle Kreuzungen, die untereinander durchweg 7 Paar 
Bivalente geben, naimlich die zwischen sativum-Varielaten, elatius, 
Puschki und Asiaticum. Zur Gruppe B gehéren Kreuzungen zwischen 
Tibetanicum und einer der oben genannten Gruppe A, die einen ge- 
schlossenen Ring von vier Chromosomen geben. Gruppe C umfasst 
Kreuzungen Abyssinicum X Gruppe A und fiihrt zur Bildung einer 
offenen Kette von vier Chromosomen. Hier sind in der Tabelle Ab.- 
Kreuzungen mit gewéhnlichen sativum-Varietaéten und Ab.-Kreuzungen 
mit anderen Rassen (in diesem Fall elatius, Asiaticum und Puschki) 
getrennt worden, da zwischen der Fertilitat dieser beiden Gruppen ein 
gewisser Unterschied zu bestehen scheint. Dies beruht wahrscheinlich 
auf einem Unterschied im Bau der Chromosomen der Kultur-sativum- 
Linien einerseits und der wilden sativuum-Rassen andererseits, ein Unter- 
schied, der eventuell auf eine weitere Verwandtschaft von Abyssinicum 
mit der ersteren Gruppe zuriickzufiihren ist. Eine offene Kette gibt 
auch Gruppe D, wahrend die Gruppe E (die Kreuzung zwischen 
Abyssinicum und Tibetanicum) gleichfalls eine I1V-Kette aufweist, aber 
iiberdies komplizierter gestért erscheint, jedoch nicht durch eine VI- 
Figur. Wird nun von diesen Voraussetzungen ausgegangen, so findet 
man in Tabelle 11 Anzeichen fiir einen Zusammenhang zwischen 
Chromosomenfigur und Pollenfertilitat in F;. Die Grésse der vorhan- 
denen Sterilitat erhalt auch ihre besondere Erlauterung in den rechten 
Kolumnen, in denen der héchste und niedrigste gefundene Praparatwert 
aufgenommen ist. 

Der Mittelwert fiir die Pollenfertilitat samtlicher Varietaéten und 
Rassen betragt nur 87,7 %. Wenn auch dieser Wert als am unteren 
Rand liegend zu betrachten ist, was auf den Einfluss einiger Linien mit 
besonders schlechtem Pollen zuriickzufiihren ist, so k6nnen mit Aus- 
gangspunkt von diesem Wert doch einige interessante Vergleiche an- 
gestellt werden. So findet man, dass Kreuzungen zwischen sativum- 
Rassen (die A-Gruppe) eine Fertilitaét aufweisen, die tatsachlich besser 
als die ihrer Eltern zu sein scheint, demnach eine Art Heterosis. Im 
folgenden Kapitel wird auch nachgewiesen, dass parallel mit dieser 
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Beobachtung eine zytologische Erscheinung, namlich eine erhdhte 
Chiasmafrequenz einhergeht. Der Unterschied zwischen dem héchsten 
und niedrigsten Wert ist auch sehr klein, was also die geringe Variation 
beweist, die eigentlich erwartet wird. Sobald indessen eine 1V-Figur 
in der Kreuzung auftritt (B—E), sinkt die Fertilitat erheblich. Dann 
nehmen auch die Differenzen zwischen verschiedenen Kreuzungen zu, 
wahrscheinlich abhangig teils von der Wahl der sativum-Varietét und 
der sativum-Rasse der A-Gruppe, teils auch von Einfliissen der 
Witterung. 

Ein Vergleich der Frequenz halbleerer Pollenkérner (s. Kolumne 
10 in Tabelle 21) ergibt, dass auch hier ein gewisser Zusammenhang 
mit dem zytologischen Bild vorhanden ist. 

Die Pollenfertilitat in F.- und F;-Generationen. — Wie schon in 
der Einleitung zu diesem Kapitel erwahnt worden ist, sind auch einige 
Pollenanalysen an F,- und F;-Generationen ausgefiihrt worden, um 
ein Bild von der Frequenz der zytologischen Stérungen in F, und F; zu 
erhalten. Diese Untersuchung ist indessen in ziemlich begrenztem 
Umfang ausgefiihrt worden, teils da die Pollenanalysen sehr zeitrau- 
bend sind wenn, wie hier, jede Pflanze fiir sich gepriift werden muss, 
teils da Verf. zur Erweiterung des Vergleichs die Analyse im gleichen 
Sommer durchzufiihren wiinschte (Witterungsverhiltnisse). Tabelle 12 
enthalt die Ergebnisse von diesen Pflanzenanalysen. Die Elternlinien, 
die mit den Bezeichnungen Gd und Ac angegeben sind, entsprechen den 


TABELLE 12. Pflanzenweise Analyse der Pollenfertilitat in 
F, und F, 1942. 


Typus Kreuzung 0-10-20-30 - 40-50 -60 -70-80-90-95 -100 % M 
Ab. X Ac. F, | ie Sie ley S| iy | 5 49,0 


Ab. X Tibet. F, 275 11 25,6 
Tibet. X Gd. F, 12 68,4 
Tibet. X Ac. F, 2 6 78,2 
d:o F, ae ee - 88,5 
im Kap. II erwahnten sativum-Varietaten Nr. II, Gra dvarg und III, 
Acacia. Rechts in der Tabelle findet man auch die Anzahl untersuchter 
Pflanzen (n) und den Mittelwert fiir die betr. Serie. Man gewahrt in 
dieser Tabelle einen sehr starken Einfluss der speziellen Chromo- 
somenkonfiguration, die fiir die in Rede stehende Kreuzung typisch ist. 
Um einen solchen Vergleich zu erleichtern, ist auch die Bezeichnung 
fiir die entsprechende zytologische Gruppe ganz links in der Tabelle 
aufgenommen. 
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Eine augenscheinlichere Bewertung dieser Differenzen bringt cic 
nachste Tabelle, Nr. 13. Bei einem Studium dieser kommen mehrere 
interessante Gesichtspunkte an den Tag. So ist der Unterschied in der 
Frequenz Pflanzen in der betreffenden Fertilitaétsklasse zwischen /’, 
und F; augenscheinlich, eine Tendenz, die im iibrigen fiir die ganze 
F.-Analyse im Vergleich mit dem wahrscheinlichen Verhiltnis in F, 
gilt. Diese Beobachtung sollte eine Abnahme der Frequenz aberranter 


TABELLE 13. Vergleich der Pollenfertilitat. Mittelwerte je Pflanze 
zwischen verschiedenen F.-Generationen. 


Tibet. X Gd. F, — Tibet. X Ac. F, 
Tibet. X Ac. F, — Tibet. X Ac. F;, 
Ab. X. Ac. F, — Tibet. X Ac. F, 
Tibet. X Ab. F,—Tibet. X Ac. F, 
Tibet. X Ab, F,— Ab. X Ac. F, 


Individuen in aufeinander folgenden Generationen andeuten, (s. ferner 
unten). Weiter wird abermals der qualitative Unterschied zwischen 
Kreuzungen nachgewiesen, an denen Tibetanicum oder Abyssinicum 


teilnimmt.. Der Unterschied zwischen den Kreuzungen Abyssinicum 
sativum und Tibetanicum X Abyssinicum, also Typus C verglichen mit 
Typus E, ist auch statistisch gesichert. 

Aber Tabelle 12 deutet auch das Vorkommen von stark sterilen 
Individuen in spaltenden Generationen an. Namentlich gilt dies fir 
Kreuzungen vom Typus C und E. Fiir die Gruppe D fehlen leider 
Aufschliisse in dieser Hinsicht, da die F,-Nachkommen zu klein und zu 
ungleichmassig waren um eine Serienanalyse zu gestatten. Verf. hat 
jedoch Griinde zu vermuten, dass eine solche D-Serie ungefahr dieselbe 
Fertilititskurve gezeigt haben wiirde, wie sie fiir Ab. X sat. erhalten 
worden ist. Der Umstand, dass die Kurven in C und E eine erhebliche 
Verschiebung nach niedrigerer Fertilitat im Vergleich mit Gruppe B 
zeigen, ist wahrscheinlich mit der friiher besprochenen Erscheinung in 
Zusammenhang zu bringen, dass das Amphibivalent in diesen Gruppen 
im Gegensatz zur Gruppe B stets eine offene Kette bildet, woriiber 
weiteres unten. Im Kap. VII wird fiir die gleiche Gruppendifferenz 
auch ein anderer Ausdruck angegeben werden. Wenn man indessen 
die Kolumne fiir den Mittelwert der Pollenfertilitat in den Tabellen 11 
und 12 miteinander vergleicht, so findet man auch hier einen Ausdruck 
fiir die mit verschiedenen Chromosomenfiguren korrelierte Auslese. So 
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wird in den folgenden Generationen eine starke allmahliche Verbesse- 
rung der Pollenfertilitat fiir Gruppe B: Tibet. X sativum und Gruppe C: 
Ab. X sativum (C, = Ab. X sat.-Varietiiten und C.— Ab. X sat.-Rassen) 
beobachtet, wahrend die Auslese zufolge starker Ausspaltung von ste- 
rilen Typen in Gruppe E direkt gehemmt zu sein scheint. Die folgende 
Zusammenstellung beabsichtigt ein Bild dieser Erscheinung, ausgedriickt 
in Prozent fertilen Pollen, zu geben: 


Die Frequenz halbleerer Pollenkérner in F, und F;. — Schliesslich 
kann in bezug auf die Ergebnisse der F,-Analyse auch angefiihrt wer- 
den, dass die Frequenz halbleerer Pollenkérner proportional der Stérungs- 
frequenz zuzunehmen scheint (vgl. Tabelle 21); also dieselbe Erfahrung, 
die bei der F,-Analyse gemacht worden ist. Werden die Daten in 
Kolumne 10 von Tabelle 21 miteinander verglichen, so findet man auch, 
dass die Frequenz halbleerer Pollenkérner von F; auf F, beinahe um die 
Halfte abgenommen hat. F; von Tibet. X sativum, Gruppe B, (6,4 % ) 
zeigt eine Stagnation beim Vergleich mit der Frequenz in F, (7,2 %). 
Man koénnte sich denken, dass der Umstand, dass der Wert 6,4 % binnen 
den Grenzen der Variation verschiedener reiner Linien liegt (s. S. 319), 
mit dieser Stagnation im Zusammenhang steht; dies umsomehr als das 
Verhiltnis zwischen F, und F, in der A-Gruppe (sativum X sativum) 
anscheinend stabil ist. 

Der Vergleich, der also iiber die Frequenz halbleerer (= mehr oder 
weniger gefarbter) Pollenkérner ausgefiihrt worden ist, diirfte nach 
dieser Untersuchung zu urteilen, ein gewisses Mass fiir die Abstufung 
der Sterilitaét geliefert haben. Diese Pollenkérner diirften jedoch, laut 
einer in der Literatur haufig geaiusserten Auffassung (z. B. HAKANSSON, 
1931) kaum funktionstauglich sein. 

Das Verhdltnis zwischen reziproken Kreuzungen. — Im Bericht 
iiber die Genspaltungen (Kap. III) ist die Frage nach Divergenzen zwi- 
schen den beiden reziproken Kreuzungsrichtungen erértert worden. Es 
ist daher auch eine Untersuchung iiber den Unterschied in der Pollen- 
fertilitat zwischen den Reziproken. der Gruppe C ausgefiihrt worden. 
Hierbei wurden als Mittelwerte erhalten fiir Ab. 9 X sat. :¥ 38,0 % und 
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fiir sat. Q X Ab. O' 36,2 % Fertilitat, eine Differenz die gar nicht signi- 
fikativ ist (P 0,9). Es diirften daher Einfliisse der Witterung und 
Mangel in der Reprasentativitaét bei der Entnahme der Proben als die 
Hauptursache der Differenz zu betrachten sein. 

Vergleich zwischen Fertilitat und anderen Eigenschaften. — Da 
eine gewisse Sterilitat gerade in jenen Linien nachgewiesen worden ist, 
die das Gen /b enthalten und da dieses méglicherweise in Kreuzungen 
zwischen Abyssinicum und niedrigen sativum-Varietaten spaltet, ist ein 
Vergleich zwischen der Fertilitat in Kreuzungen mit und ohne Héhen- 
spaltung ausgefiihrt worden. Die erste Gruppe zeigte im Mittel 33,7 % 
Fertilitat, die letztere 44,0 %, aber der Unterschied ist statistisch nicht 
sicher. Bei einem Vergleich zwischen Kreuzungen mit und ohne Spal- 
tung in purpur Bliitenfarbe (das A-Gen, das mit einem Bliitezeitgen 
Koppelung zeigt) wurde iiberhaupt kein Unterschied gefunden (36,1 
bzw. 38,5 %). Die Zahlen deuten an, dass die Anwesenheit- gewisser 
Héhengene méglicherweise einen’ Einfluss auf die Fertilitat der Kreu- 
zungen besitzt, aber sie besagen auch, dass zwischen dem Gen fiir 
Bliitezeit und der Fertilitat kein sicherer Zusammenhang gefunden 
werden kann — ein Gesichtspunkt, der fiir die Diskussion im Kapitel IX 
von Interesse ist. 

Vergleich mit den Literaturangaben. — Das Vorkommen von Ste- 
rilitat in Artkreuzungen ist von einer Unzahl von Fallen in der Literatur 
bekannt. SEARS (1937) zahlt eine Menge bekannter Fille auf. Selbst 
wiinsche ich indessen meine Beobachtungen besonders mit solchen an 
Antirrhinum (GRUBER, 1938 u. a.) zu vergleichen, wo dhnliche Er- 
scheinungen vorzuliegen scheinen. Fiir Pisum ist schon von A. W. 
SUTTON (1911) das Vorkommen von Sterilitét in der Kreuzung humile 
X sativum und von FEDOTOV (1936) sowohl fiir Abyssinicum X sativum 
wie fiir humile X sat. nachgewiesen worden. PELLEW hat auch dieselbe 
Beobachtung in der Kreuzung zwischen einer gewissen Tibet.-Linie 
(Nr. 10) und einer gewissen sativum-Varietat gemacht. In allen diesen 
Fallen von Pisum wird die Pollensterilitat als ein Indizium fiir struk- 
turelle Unterschiede zwischen verschiedenen Linien aufgefasst; bei 
E. NILsson (1933, 1936) und HAKANSSON (1934) auch zwischen gewohn- 
lichen sativum-Linien. 

Die in diesem Kapitel mitgeteilten Beobachtungen iiber die Sterili- 
tatsverhaltnisse in verschiedenen Artkreuzungen von Pisum stimmen 
vollstandig mit friiheren Auffassungen tiberein und sind direkt mit den 
zytologischen Erscheinungen in Zusammenhang zu bringen, mit denen 
sich das folgende Kapitel beschaftigen wird. 
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VI. ZYTOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN. 


Eine der Aufgaben dieser Untersuchung war es die zytologischen 
Erscheinungen zu priifen und mit diesen als Hintergrund die ver- 
schiedenen geographischen Formen zu charakterisieren und damit die 
Ursachen fiir die gefundenen genetischen Phanomene klarzulegen. Der 
in dieser Hinsicht wichtigste Teil, namlich die Analyse der Kreuzung 
Pisum Abyssinicum X sativum-Varietaten, hat im Zusammenhang mit 
der Grésse des Materials in wiinschenswertem Umfang durchgefiihrt 
werden kénnen, wogegen die iibrigen beteiligten Rassen nur in be- 
grenztem Umfang untersucht werden konnten. Dieser letztere Umstand 
wird durch mehrere Ursachen bedingt, wie Kultur-, Kreuzungs- und 
Fixierungsschwierigkeiten. Denn wie schon oben erwahnt worden ist, 
kénnen gewisse Rassen nur im Treibhaus gebaut werden (fulvum und 
humile sogar hier nur mit Schwierigkeit), was den Umfang der Nach- 
kommenschaft erheblich einschrankt. Hierdurch wird auch die Aussicht 
auf gelungene Kreuzungen vermindert. Aber auch die Kreuzung 
Abyssinicum X Tibetanicum ist schwer zu bemeistern gewesen. Die 
dritte Ursache (Fixierungsschwierigkeiten) ist eine fiir Pisum bekannte 
Erscheinung. HAKANSSON berichtet in mehreren von seinen Arbeiten, 
dass er nur eine geringe Anzahl von guten Praparaten hat erhalten 
kénnen, trotzdem grosse Fixierungsserien ausgefiihrt worden sind. 
Uber dieselbe Erscheinung berichten SANSOME und SuTTON. Verf. hat 
von 4—5000 untersuchten Knospen nur etwa 5 % fiir nahere Studien 
verwenden kénnen. Eine der wichtigsten Ursachen fiir dieses schlechte 
Ergebnis scheint die kurze Zeitspanne zu sein, die die Meiosis bei Erbsen 
umfasst. Sie verlauft mit einer Geschwindigkeit, die noch zuzunehmen 
scheint, wenn Arten mit schneller Entwicklung an der Kreuzung teil- 
nehmen, wie z. B. Abyssinicum. Die Empfindlichkeit fiir die Lage der 
Knospe auf der Pflanze, der Zeitpunkt der Fixierung (am besten zwi- 
schen 4 und 7 Uhr friih). und die Witterung am Tage vor der Fixierung 
setzen die Aussichten fiir das Antreffen der richtigen Stadien herab. 


1. METHODEN. 

Vor einer Besprechung der beobachteten Erscheinungen scheint es 
mir am Platz zu sein, iiber die speziellen Methoden zu berichten, die bei 
der Aufarbeitung des Materials zur Verwendung gelangt sind. 

Das System der Probenahme zur Fixierung weicht von den iiblichen 
Normen wesentlich ab. Dieser Umstand steht in-direktem,Zusammen- 
hang mit der Aufgabe, die in dieser speziellen Artkreuzungsuntersuchung 
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der zytologischen Bearbeitung zugeteilt worden ist. Diese bildet, wie 
schon in der Einleitung hervorgehoben worden ist, ein Mittel zur Lésung 
von genetischen Problemen und bildet keinen Gegenstand fiir sich. 
Daher sind an den Praparaten in der Hauptsache auch nur solche 
Studien ausgefiihrt worden, die diesem Zweck gedient haben. Es wiirde 
dem Verf. ein Vergniigen sein, seine Praparate einem Zytologen, der 
dies wiinscht, zwecks weiteren Studien von Einzelheiten zu leihen. Die 
Probenahme hat auch auf ein anderes Problem Riicksicht nehmen 
miissen. Wie im vorstehenden Kapitel gezeigt worden ist, tritt in den 
meisten Kreuzungen eine erhebliche Sterilitat auf (s. ferner Kap. VIII: 2 
iiber den Samenansatz). Dies hat es notwendig mit sich gebracht, dass 
die Entnahme von Knospen auf jeder einzelnen F,-Pflanze mit grosser 
Umsicht hat geschehen miissen, um zu vermeiden dass fiir die geneti- 
sche Beurteilung in F, erforderliches Material nicht aufs Spiel gesetzt 
wurde. In einigen Fallen hat es sich leider als unvermeidlich heraus- 
gestellt die Fixierung auf F, aufzuschieben. 

Die oben angefiihrten Gesichtspunkte fuhrten demnach zu folgen- 
der Technik bei der Probenahme: Von samtlichen Parzellen einer 
gewissen Kreuzung und einer gewissen Generation wurde eine Anzahl 
von Knospen enthnommen. Wenn moglich sollte nur eine Knospe die- 
selbe Pflanze reprasentieren, aber bei geringer Individuenanzahl ist 
dies nicht immer méglich gewesen. Die Wahl der Pflanzen erfolgte in 
grossen Serien nach dem Zufall, war aber zuweilen recht einfach, da 
es im Zeitpunkt der Probenahme nur einige Pflanzen gab, die gleich- 
zeitig Knospen im geeigneten Stadium trugen. Im allgemeinen wurde 
bei jeder neuen Wiederholung vom gleichen Kreuzungstypus fixiert. 
Wahrend den Jahren 1936 und 1937 wurden auch die beiden rezi- 
proken Kreuzungsrichtungen je fiir sich untersucht. 

Die zur Verwendung gelangten, speziellen zytologischen Methoden 
sollen mit einigen Worten beriihrt werden, da auch diese von den 
laut der Literatur allgemein herké6mmlichen etwas abweichen. 

Laut freundlichem Vorschlag von Dr. A. HAKANSSON sind die 
Knospen etwa 1 Minute in CARNOY vorbehandelt und darauf in NAva- 
SHIN fixiert worden. Das Uberfiihren erfolgte nach der iiblichen 
Paraffinmethode. Eine Schnittdicke von 10 ™ erschien am _vorteil- 
haftesten.. Das Farben geschah mit einigen besonderen Variationen, 
die sich als erforderlich zeigten teils um die Dunkelheit des Zellplasmas 
zu vermindern, teils um das Anheften der Farbe auf den Chromosomen 
zu erleichtern. So wurden die Praparate vor dem Farben teils einen 
Tag in Wasserstoffsuperoxydlésung (70 cc 95 % Alkohol + ca. 30 cc 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 327 





30 %-iges H,O.) gebleicht und einen folgenden Tag in 1 %-iger Chrom- 
saure gebeizt. Die Farbung erfolgte wahrend 20 Minuten in Gentiana- 
violett, worauf ein genauer Differenzierungsprozess folgte. Mit der nun 
angegebenen Methode wurde eine praktisch genommen 100-prozentige 
Farbungssicherheit erhalten. Die Bearbeitung erfolgte mit einem Zeiss- 
Mikroskop bei gew6hnlich 2000 <, mitunter bei bedeutend starkerer 
Vergrésserung. Das Studium der Reduktionsteilungen ist durchweg an 
Pollenmutterzellen ausgefiihrt worden, da die Schwierigkeit in Embryo- 
sicken das rechte Stadium zu finden gross war. Dass die Erschei- 
nungen in beiden im Prinzip gleich sind, wird laut den Angaben anderer 
Forscher (s. z. B. HAKANSSON, 1931) als so gut wie festgestellt betrachtet. 

Das Aussehen der Chromosomenbilder des Verf. scheint von den 
von SANSOME und SUTTON ver6ffentlichten etwas abzuweichen, indem 
die der letzteren etwas voluminéser und in der Form etwas schwammi- 
ger sind, wihrend die des Verf. sozusagen mehr exakt geschnitten sind 
und bisweilen Kontraktion zeigen. Das letztere Phianomen kommt aller- 
dings seltener in dem Umfang vor, wie es die Bilder von HAKANSSON 
andeuten. 


2. DIE KONFIGURATIONEN. 


Die hier vor allem interessierende Frage ist die nach dem prinzi- 
piellen Aussehen und der Frequenz der zytologischen Stérungen, die 
genetische Komplikationen und eventuell die ganze Sterilitat bedingen, 
deren Vorkommen schon oben angedeutet worden ist. 

Wenn man zuerst die Erscheinungen studiert, denen man in der 
wichtigsten Kreuzung der Untersuchung begegnet, namlich Abyssinicum 
X verschiedene Kultur-sativum-Linien (ein Teil der Gruppe C_ in 
Tabelle 21), so stellt sich beraus, dass man iiberall in den 25 unter- 
suchten Kreuzungen das gleiche typische Bild in der Meiosis findet: eine 
Konfiguration von 4 Chromosomen. In einigen einzelnen Fallen fiihr- 
ten die Praparate zur Annahme des Auftretens von mehr als einer IV- 
Figur; aber teils waren diese Priparate nicht von bester Beschaffenheit, 
teils betrug die Frequenz dieser multiplen Figuren nur etwa einen 
Prozent, weshalb die Frage nach der wirklichen Existenz solcher einst- 
weilen unbeantwortet verbleiben muss. Falle mit Univalenten und 
einem Trivalent -+ Univalent neben der IV-Figur sind auch in zusam- 
men einigen Prozent beobachtet worden. Aber auch in dieser Hin- 
sicht sind die Beobachtungen zu gering an Zahl, um Spekulationen iiber 
weilere strukturelle Differenzen zwischen den Elternchromosomen zu 
veranlassen, als die auf Grund der typischen IV-Figur anzunehmenden. 
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Fig. 7. — 1. Asiat. X sativ.: Normale Metaphase. — 2—3. Ab.-Linie! »Laggings»: — 
4. Ab. X sat.: 4,, + 6,. —.5—19. Ab. X.sat.: Verschiedene Stadien von IV-Ketten. — 
5—8. N-Typus.. — 9. Doppelhaken-Typus. — 10, 11, 13, 15—19. U-Typus. — 
14.. Haken-Typus. — 20."'Desgl.: Neigung zu Ringbildung. — 21—23. fulv. < sat.: 
Beispiel fiir interstitielle Chiasmen im Amphibivalent. — 24—25. Ab. X sat.: Bei- 
spiel fiir Briicken in I—T. — (4, 6, 7, 11,12, 15 ca. 3000 X; iibrige ca. 2000 X.) 
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Fig. 8. — 26. Ab. X sat.: Gestérte I—A. — 27. Desgl. und 28: fulv. X sat.: Ungleich- 

miassige I—A. — 29—32. Ab. X sat.: Briicken und Fragmente in I—A. — 33. Desgl.: 

Fragmente in I—T. — 34—36. Desgl.: Briicken und Fragmente in II—A. — 37—-40. 

Desgl.: Anormale Tetraden. — 41—47. Tibet. X sat.: Verschiedene Amphibivalent- 

figuren. — 48—55. Ab. X Tibet.: Verschiedene Figuren in F2-Pflanzen. — (26, 27, 
40 ca. 3000 X; iibrige ca. 2000 X.) 
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Uber solche sekundire Figuren niedriger Frequenz berichten z. 8. 
DARLINGTON sowie MUNTZING und PRAKKEN beim Roggen; auch mehrere 
Angaben tiber andere Pflanzen liegen vor. 

Die IV-Figur [oder das Amphibivalent, wie HAKANSSON (1931) diese 
Erscheinung, zum Unterschied von Multivalenten = Figurenbildung aus 
mehr als zwei homologen Chromosomen, zu nennen wiinscht] wird in- 
dessen zuweilen in ein Trivalent und ein Univalent aufgelést. Dieses 
Bild wird mit einer Frequenz von 4 % beobachtet, was dafiir spricht. 
dass die Affinitat zwischen den 4 attrahierten Chromosomen keine abso- 
lute ist. Fir eine solche Behauptung gibt es mehrere Griinde. Denn 
teils wurden in etwa 2 % der beurteilten PMZ (n = 369) 5,, + 4, (vgl. 
Fig. 7:4) und in 5 % 6, + 2, beobachtet, teils, was eine sehr wichtige 
Beobachtung fiir die weitere Erérterung ist, wurde ein Amphibivalent 
nur in etwa 50 % aller untersuchten Zellen angetroffen. Von 5410 
beurteilten PMZ hatten 43,6 % eine IV-Figur. Diese Zahlung konnte in 
allen 25 Kreuzungen ausgefiihrt werden; aber natiirlich kamen um den 
50 %-Punkt recht erhebliche Schwankungen vor. Eine Berechnung er- 
gab, dass die Abweichung der mittleren Differenz von 50 % in diesem 
ganzen Material ein P von 0,6 hat, was andeutet, dass die Variation 
im Prinzip als einheitlich betrachtet werden kann. Dagegen soll spater 
die Ursache besprochen werden, weshalb die Differenz von 50 % in der 
Totalsumme fiir simtliche Kreuzungen sicher zu sein scheint (P—0,001). 
Denn eine so verhialtnismissig grosse Frequenz von 7,,-Zellen wie 56,4 % 
gestattet gewisse Schlusssitze itiber den inneren Bau der Amphibivalente. 

Das Auftreten der Amphibivalenten. — Die fiir Abyssinicum 
sativum charakteristische IV-Figur tritt in 4 typischen Gestalten auf, 
teils in zwei friiher beschriebenen (z. B. HAKANSSON, 1934; E. SUTTON, 
1935 u. a. Verfasser in bezug auf andere Gattungen; s. Tabelle 14), 
namlich die U-Form und die N-Form, teils in zwei ungewoéhnlicheren 
Formen, Haken und Doppelhaken genannt (Fig. 7: 14 bzw. 9). Weder 
die von u. a. Mrs. SANSOMEs Pisum-Studien (1932) bekannte »figure of 
eight» oder auch nur ein geschlossener, einfacher Ring tritt in diesen 
Kreuzungen auf. Das wirkliche Aussehen der oben genannten Typen 
zeigt Fig. 7:5—18. Zwischen U- und N-férmigen Amphibivalenten zu 
unterscheiden hat selten Schwierigkeiten bereitet; gew6hnlich galt dies 
auch fiir die Typen Haken und Doppelhaken. Die Aufteilung in die 
beiden letzten gelingt indessen vollstandig nur in Praparaten, die sich 
dem Idealstadium in bezug auf Deutlichkeit nahern. Da sie in meinen 
Praparaten indessen gleich typisch sind wie die U- und N-Formen, sind 
sie in Spezialgruppen aufgeteilt worden. Die Beschaffenheit ihres wirk- 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 





lichen Baues miissen kommende Detailstudien eventuell klarlegen (vgl. 
Fig. 7:9 und 14). 

Zuerst soll indessen die Frage, weshalb iiberhaupt ein Amphi- 
bivalent auftritt, erértert werden. DARLINGTON (1937) zieht aus eigenen 
Beobachtungen und literaturkritischen Studien den Schlusssatz, dass 
sich zuweilen nicht homologe Chromosomenteile paaren kénnen und 
dass hierbei auch ein Crossover stattfinden kann. Dies wire ein Weg 
zur Bildung von verschiedenen strukturellen Linien, der innerhalb einer 
Menge von Gattungen von sowohl Pflanzen (vor allem) wie Tieren 
nachgewiesen ist; vgl. DARLINGTONs Verzeichnis 1937, S. 159. Wenn 
der Austausch von Chromosomenteilen gegenseitig ist, wird die Er- 
scheinung reziproke Translokation genannt, und solchenfalls sollte 
jedes Chromosom von zwei verschiedenen Paaren ein Segment aus- 
getauscht haben. Falle von reziproker Translokation sind fiir Pisum 
friiher beschrieben, namlich von HAKANSSON (1931 u. a.) fiir HAMMAR- 
LUNDs K-Linie, desgl. fiir mehrere von E. NILSSONs sterilen Linien (1934), 
von SANSOME (1931) fiir Tibetanicum Nr. 10, von E. Sutton (1935) fiir 
die sog. WINGE-Linie u. a. Insgesamt sollten bisher 10 Falle voll- 
kommen klargelegt sein, wahrend weitere nicht vollkommen bewiesene 
in der Pisum-Literatur angegeben sind (S. 379). Dass reziproke Trans- 
lokationen bei Pisum eine gut erklarte Erscheinung sind, kann daher 
als bestatigt erachtet werden. 

Man hat indessen auch auf Grund von Beobachtungen teils bei 
Pisum, teils bei anderen Pflanzen, wie Datura und Zea, einen Zusam- 
menhang zwischen der Grésse des Translokationssegmentes und der 
Regelmissigkeit festgestellt, mit der die am Austausch beteiligten Chro- 
mosomen wirklich ein typisches Amphibivalent bilden. Dieser Zusam- 
menhang wird nunmebhr als so selbstverstandlich betrachtet, dass man 
aus der Frequenz von PMZ mit und ohne Amphibivalent auf die unge- 
fahrliche Grésse des Segmentes zu schliessen wagt. Ausgehend von 
diesem Gedankengang wird in der linken Zahlenkolumne von Tabelle 14 
die Totalfrequenz von IV-Figuren einer Anzahl verschiedener Unter- 
suchungen wiedergegeben. Schon fiir Frequenzen, wie sie von SANSOME 
(1938) und E. SurTon (1935) angegeben werden, wird das ausgetauschte 
Segment als verhaltnismassig klein angegeben und MUNTzING (1937) 
beurteilt seinen Fall als ein sehr kleines Segment. Mit Hilfe solcher 
Bestimmungen glaubte Verf. das in der Kreuzung Ab. X sat. ausge- 
tauschte Segment als sehr klein oder jedenfalls als von geringer Grésse 
im Verhaltnis zur Grésse der beteiligten Chromosomen bezeichnen zu 
k6nnen. 





TABELLE 14. Vergleichende Literaturstudien tiber Meiosisstérungen desselben Typus wie in den vorliegen- 
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Ein anderer Umstand, der auch fiir die. geringe Grosse der aus- 
getauschten Segmente sprechen kénnte, ist der, dass, wie die mittlere 
Kolumne von Tabelle 14 zeigt, iiberhaupt nur Typen mit offener Kette 
auftreten. Denn sowohl Pisum-Zytologen wie MUNTZING (1939), Dar- 
LINGTON (1937) u. a. sind der Ansicht, dass gerade ein solches Verhalten 
kleine Segmente andeutet. Fig. 7:20 zeigt den einen der zwei Fille, 
in denen ein Ansatz zu Ringbildung wirklich hat beobachtet werden 
kénnen. In praktisch genommen jedem anderen Material mit dhn- 
lichen Erscheinungen ist wenigstens ein gewisser, wenn auch niedriger 
Prozent von Ringen beobachtet worden. Indessen kann auch eine ter- 
minale Inversion im kleinen Chromosom diese Erscheinung erklaren 
(S. 381). Anaphasenstudien von Amphibivalenten samtlicher Typen, 
z. B. Fig. 7: 8—11, 17, zeigen namlich 1) dass dieses Chromosom aus 
einem Paar langeren und einem Paar kiirzeren Chromosomen aufge- 
baut ist und 2) dass die beiden grésseren Chromosomen die Innenwinkel 
in der Figur bilden und beide kleinen Chromosomen an den Aussen- 
enden der grésseren angeheftet sind. 

Das Vorkommen von dizentrischen Chromosomen. — Diese Kreu- 
zung wird indessen durch weitere Komplikationen gekennzeichnet. In 
der I-Anaphase werden namlich ab und zu Chromosomenbriicken und 
Fragmente beobachtet. Als Ursache fiir das Auftreten dieser Erschei- 
nung gibt z. B. DARLINGTON (1937) das Vorhandensein eines Chromo- 
soms an, in dem ein Segment um 180° um seine Achse gedreht worden 
ist, sodass also die Ordnungsfolge der verschiedenen theoretischen 
Langen im normalen Chromosom abcde verandert wurde zu z. B. 
bacde. Wenn ein solches invertiertes Chromosom sich mit einem 
normalen paart und hierbei ein Crossover im invertierten Segment 
zustandekommt, so fiihrt dies im weiteren zu gewissen Komplikationen. 
Einen solchen Fall zeigt das Bild, das in I-Anaphasen der Kreuzung 
Ab. X sat. beobachtet worden ist. DARLINGTON (1937, S. 268) fiihrt 
unter Punkt 2 folgendes an: Ein einfaches Chiasma in der Inversion 
oder zwei disparate Chiasmen (drei Chromatiden der vier beteiligten 
umfassend) oder ein Chiasma, das zu einer Inversion proximal gelegen 
(d. h. niher der Zentromere als die Inversion selbst) und gleichzeitig 
comparate (reciprocal oder complementary) im Verhaltnis zu den Chias- 
men in der Inversion selbst ist, d. h. zwei solche Chiasmen beriihren 
entweder beide die gleichen Chromatiden oder auch jedes sein Paar im 
Gegensatz zu einem disparaten; diese drei Variationen verursachen in 
der I-Anaphase eine Chromatidenbriicke und ein Fragment, oder gerade 
die hier beobachtete Erscheinung. Die Entstehung eines Chromosoms, 
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das in der I-Anaphase zwischen den beiden Polen liegt und gleichsam 
auseinander gerissen wird, und eines Fragments beruht seinerseits dar- 
auf, dass das Ergebnis des erwahnten Chiasmas teils ein Chromosom mit 
zwei Zentromeren (ein sog. dizentrisches Chromosom) ist, teils ein 
azentrisches Fragment, das ausserhalb des Anaphasenmechanismus ver- 
bleibt und eliminiert wird. Solche Erscheinungen sind in Fig. 7: 24, 25 
und 8: 29—-32, 34—36 abgebildet. Eine Zelle mit zwei Briicken, wie 
in 8: 31, ist nur einmal angetroffen worden. 

Die Frequenz beobachteter Briicken in I—A war klein, sie betrug 
nur etwa 21 % der Anzahl beurteilter Zellen (vgl. Tabelle 15) und 


TABELLE 15. Die Frequenz der Anaphasenstérungen. 


Prozent n N Br+0O Br+1F Br+2F O+1F O-42F 


C. Ab. X sat........ 877 79,3 9,8 3,5 0,5 6,9 
D. fulv. X sat. .... 87 78,2 11,5 10,3 


gewohnlich waren die Briicken spinnenfadendiinn und schwer zu iden- 
tifizieren. Es ist daher wahrscheinlich, dass die Frequenz in Wirklich- 
keit grésser ist. Aber der sehr schnelle Entwicklungsrhytmus in den 
F,-Pflanzen (verursacht durch den Abyssinicum-Typus), der ein schnel- 
les Wandern in der I-Anaphase zur Folge hat, bringt es gerade mit sich, 


dass die Aussichten eine Briicke im typischen Stadium zu finden, in 
hohem Grade vermindert werden. Zahlreiche Falle von zwei »lagging»- 
Chromosomen kénnten auch einem Stadium schon geborstener Briicken 
entsprechen, namlich dann, wenn sich die verzégerten Chromosomen 
teils in der Nahe des Tochtergenoms befinden, teils wenn sie mit den 
Enden gegeneinander liegen und teils wenn sie gegen ihre Spitzen ver- 
diinnt zu sein scheinen. Da das Fragment verhaltnismassig klein ist, 
kann dies als Erklarung dafiir angenommen werden, dass etwa dreimal 
mehr Falle von Briicke ohne Fragment als von Briicke mit Fragment 
beobachtet worden sind. Denn laut z. B.. E. SUTTONs Beobachtungen 
(1937) hat man zu erwarten, dass kleine Fragmente teils beim Schneiden 
oft verschwinden und teils unter anderen Chromosomen in der Platte 
zu liegen kommen. Das haufige Vorkommen von Fragmenten ohne 
Briicke spricht auch fiir die oben angefiihrte Erklarung der Schwierig- 
keit die Briicken zu identifizieren. Zu dieser Gruppe sind sowohl solche 
Zellen gerechnet worden, in denen die Briicke nicht mit Sicherheit oder 
iiberhaupt nicht hat festgestellt werden kénnen, sowie solche Faille, in 
denen sie offenbar in einem friihen Stadium geborsten ist. Als  be- 
merkenswert kann erwahnt werden, dass in der Abyssinicum-Linie ein 
paar Fille mit sog. »lagging» beobachtet worden sind (Fig. 7: 2—3). 
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Bemerkenswert ist, dass in der D-Gruppe keine Briicken beobachtet 
worden sind; aber die geringe Anzahl studierter Anaphasenzellen ver- 
hindert es hierzu Stellung zu nehmen. Das Auftreten von 2 Fragmen- 
ten in derselben Zelle kann vielleicht mit der Beobachtung einer grésse- 
ren Frequenz von interstitiellen Chiasmen als Verbindung zwischen dem 
langeren Paar Chromosomen und dem kiirzeren gerade in der D-Gruppe 
in Zusammenhang gesetzt werden; vgl. SwANSSON (1940), der in 
Tradescantia eine Korrelation zwischen der Frequenz_ interstitieller 
Chiasmen und der Frequenz von Briicken in I-—A gefunden hat 
(r = + 0,93 + 0,031). Diese Erscheinung wird in einem anderen Zusain- 
menhang spater diskutiert werden. 

Auch in der II-Anaphase werden mitunter Briicken beobachtet, die 
zwischen zwei Mutterzellen verlaufen (Fig. 8:35 und 36) und daher 
Reste von I-Anaphasebriicken darstellen. Vereinzelte Male wurden 
sogar in II—A Komplikationen beobachtet, die der Fig. 8:34 ent- 
sprechen. 

Die Anwesenheit von Briicken und Fragmenten in Kreuzungen mit 
Abyssinicum und fulvum zeigt, dass in diesen Rassen neben der rezi- 
proken Translokation auch eine Inversion vorkommt. Keine der 
iibrigen Rassen wird durch eine solche Erscheinung charakterisiert. 

Der Verlauf der Anaphase. — Bedeutungsvoller fiir die Schluss- 
sitze iiber den Einfluss des zytologischen Mechanismus auf die geneti- 
schen Erscheinungen ist auch das Auftreten der Kette bei der Teilung 
in der I-Anaphase. Einige direkte Beobachtungen haben mehr oder 
weniger gute Beweise fiir das System an den Tag geférdert, das hier 
herrscht. Die Zeichnungen 5, 8, 10—13 und 19 in Fig. 7 bilden Bei- 
spiele fiir die beobachteten verschiedenen Konfigurationen zu Beginn 
der I—A. Haufig beobachtete Fille von »laggings» zeigen an, dass 
die Trennung nicht friktionsfrei von statten geht (Fig. 8:26 und 28). 
Aber noch aufschlussreicher wird ein Vergleich der vorliegenden Be- 
obachtungen mit Schlusssatzen in alteren Untersuchungen, wie z. B. 
die ganze Serie iiber Pisum Tibetanicum von Mrs. SANSOME u. a. Nach 
den Beobachtungen des Verf. zu urteilen sollte namlich die Zentromere 
des grossen Chromosoms in der Spitze des Winkels liegen (sog. mediane 
Lage) und die der kleinen Chromosomen sollten sich etwa */; von den 
fiusseren Enden befinden (sog. subterminale Lage). Ausgehend von 
einer solchen Voraussetzung sollten nur Amphibivalente vom Typus N 
eine normale Chromatidentrennung durchmachen, wahrend die drei 
iibrigen Formen durch mehr oder weniger vollstandiges Nichttrennen 
und — oder — durch ein gewisses Verhaltnis numerical disjunction 
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gekennzeichnet werden, d. h. nur der erstgenannte Typus sollte vitale 
Gameten liefern. Es haben daher auch tiber- und unterzahlige I-Telo- 
phasenplatten beobachtet. werden kénnen, obgleich mit Sicherheit nur 
in wenigen Fallen, wie z. B. in Fig. 8:27 und 33. Dagegen ist eine un- 
gleichmassige II—A weniger haufig (Fig. 8:36). Noch leichter ist das 
Auftreten von tiberzahligen Tetraden oder verschieden grossen Zellen 
in der PMZ zu beobachten (Fig. 8:37—40 bilden Beispiele fiir eine 
solche Variation). Die Ursache dieser abnormen Erscheinungen kann 
in diesem Fall offenbar auf unnormale Chromosomentrennung zuriick- 
gefiihrt werden. 

Die zytologischen Verhdltnisse in Kreuzungen mit anderen Rassen. 
— Die zytologischen Verhaltnisse in den wtbrigen »Artkreuzungen» 
sollen kurz behandelt werden, teils da sie Probleme beriihren, die durch 
die Arbeiten von u. a. Mrs. SANSOME gut klargelegt sind, und teils zeigen 
sie ungefahr dieselben speziellen, eben besprochenen Verhiltnisse. Eine 
gewisse Verallgemeinerung scheint daher in diesen Fallen gestattet 
zu sein. 

Wie aus Tabelle 21 Gruppe A hervorgeht, wurden in diallelen Kreu- 
zungen zwischen sativum-Varietéten und den Rassen elatius, Asiaticum 
und Puschki tiberhaupt keine St6rungen gefunden. Die Metaphasen- 
platten zeigen im grossen ein Bild, das dem in Fig. 7:.1 gleicht. Ge- 
wohnlich findet man 3 Bivalente mit drei Chiasmen und 4 mit zwei, 
selten eines mit nur einem, welch letztere indessen 6fters in reinen 
Linien beobachtet werden (vgl. die niachste Abteilung). Diese ver- 
schiedenen geographischen Rassen scheinen demnach vom zytologi- 
schen Gesichtspunkt einheitlich gebaut zu sein, da bei Kreuzung zwi- 
schen ihnen normale Bivalentbildung erfolgt. 

Aber in Gruppe B findet man durchweg St6érungen, namlich einen 
Ring mit vier Chromosomen.in 59,9 %. Das charakteristischste Aussehen 
dieses zeigt Fig. 8:41—47. Wie Tabelle 14 zeigt, ist es gerade die 
Kreuzung Tibetanicum X allen sativum-Rassen (= Gruppe A), die diese 
Figur gibt. Die Summe der in Prozente aufgeteilten Zahlen ist in dieser 
Tabelle nicht stets 100, was darauf beruht, dass vereinzelt auftretende 
sehr seltene Konfigurationen, die fiir die Diskussion ohne prinzipielle 
Bedeutung sind, unberiicksichtigt geblieben sind. Am haufigsten ist ein 
geschlossener Ring (56 %). Ausserdem kommen zwei Entwicklungen 
dieses vor, teils ein Fall mit einer medianen Chiasmabildung (22 % ) und 
teils ein anderer, in dem das obere Chiasma nicht geschlossen wird 
(schwache Affinitaét?), wodurch der bekannte U-Typus (19 %) entsteht. 
Aber der erstere Typus, der Mrs. SANSOMEs >figure of eight» gleicht, 
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wird haufig durch die Bildung eines bis mehrerer interstitieller Chiasmen 
an einem der Enden kompliziert (z. B. Fig. 8:41—42). Auch der U- 
Typus zeigt bisweilen zwei verschiedene Figuren, teils das gewéhnliche 
offene U (41 %), teils auch ein gekreuztes V (z. B. Fig. 8:47; 59 %), 
das mit Hinblick auf das Fehlen des eines terminalen Chiasmas als eine 
»figure of eight» aufgefasst werden kénnte. Wie u. a. in den Arbeiten 
von Mrs. SANSOME (1932, 1933 u. a.), Miss SUTTON (1935) u. a. For- 
schern an anderen Pflanzen klargelegt worden ist, soll ein Bivalent der 
oben beschriebenen Art etwa 50 % Nichttrennen verursachen. Die 
Pflanzen sollten demnach »semisteril» sein. Wie aus Tabelle 21 hervor- 
geht, zeigt F; auch 54,3 % Pollenfertilitaét. Also sehr nahe dem erwar- 
teten Wert. 

Hier verdient erwahnt zu werden, dass wenn man in der Kreuzung 
Abyssinicum X sativum nur die Zellen mit 5,, + ausschliesslich Uni- 
valenten der Frequenz anormaler PMZ zurechnet, so erhalt man an- 
nihernd 50 Prozent gestérte Zellen; sonst wurde der in Tabelle 21 an- 
gegebene Wert von 43,56 % erhalten. Dieses Verhialtnis gilt fiir samt- 
liche Kreuzungen der C-Gruppe. Aber in der Gruppe B (Tibet. X sat.) 
steigt die Frequenz der Amphibivalente ohne weiteres iiber 50 % (durch- 
schnittlich 59,9 %), eine Erscheinung, die andeuten sollte, dass die 
Translokationen von sowohl Abyssinicum wie Tibetanicum klein sind, 
aber gleichwohl nicht sehr klein, da eine lange Translokation nach aller 
Erfahrung zu urteilen etwa 100 % Amphibivalente geben sollte (vgl. in 
der Tabelle 14 HAKANSSON, 1931), eine kiirzere eine entsprechend nied- 
rigere Frequenz, wahrend ein sehr kleiner Segmentaustausch nur wenige 
oder keine zusammengesetzte Figuren bedingen sollte. 

Fiir die Gruppe D (Kreuzungen zwischen. fuluum und der sativum- 
Gruppe) sind nur wenige verwendbare Praparate der Kreuzung fulvum 
 Asiaticum erhalten worden. Im Prinzip findet man hier dieselben 
Figuren wie in Abyssinicum X sativum. Ein einziger Unterschied ist 
jedoch auffallend, naimlich die Beobachtung, dass in der C-Gruppe 
selten oder nur sehr selten ein interstitielles Chiasma im Amphibivalent 
auftritt und dann nur zwischen dem einen langen und dem einen kurzen 
Chromosom. In der Kreuzung fulvuum X Asiaticum findet man indessen 
zahlreiche Falle von interstitiellen Chiasmen gerade in diesem und dem 
entsprechenden Schenkel. Eine diesbeziigliche Beurteilung ergab, dass 
64 % interstitielle Chiasmen in beiden Armen hatten, 23,5 % nur in 
einem, wahrend in 12,5 % solche ganz fehlten (n = 64); vgl. Fig. 7: 21— 
23. Man kénnte annehmen, dass die Erscheinung mit einer etwas 
langeren Translokation bei fulvum, verglichen mit Abyssinicum, im 
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Zusammenhang steht. Indessen sollte eine solche Beobachtung in 
SANSOMEs Arbeit (1939) iiber die Kreuzung P. humile X sativum mit- 
geteilt worden sein, da vieles dafiir spricht, dass humile und fulvum 
sehr nahe verwandt sind; vgl. HAKANSSON (1936 a) und Kap. X. Da 
dies jedoch nicht der Fall ist, sind fiir nahere Schlusssatze weitere 
Untersuchungen erforderlich. 

Mit Hinblick auf die Kreuzung zwischen Abyssinicum und Tibetani- 
cum schliesslich, die allerdings grosses theoretisches Interesse besitzt, aber. 
in bezug auf die genetischen Erscheinungen ein Problem zweiten Ranges 
darstellt, k6nnen nur einzelne Gesichtspunkte angefiihrt werden. Die 
Ursache hierfiir ist teils die Schwierigkeit des Gelingens dieser Kreu- 
zung, teils sind die Nachkommen sehr steril (Kap. V) und sehr schwach 
vital (Kap. VII und VIII), weshalb nur wenige zytologische Praparate 
erhalten werden konnten. Von diesen enthielten die F,-Praparate nur 
wenige Metaphasenplatten, die indessen sémtlich das Vorkommen einer 
einzigen IV-Kette + 5 Bivalente zeigen, ein Umstand, der dafiir zu 
sprechen scheint, dass sowohl von Abyssinicum wie von Tibetanicum 
die gleichen Translokationschromosomen teilnehmen. Denn wiirde der 
Segmentaustausch zwischen verschiedenen Chromosomenpaaren statt- 
gefunden haben, so hatte man 2 1V + 3 II erwartet, und wenn ein Paar 
gemeinsam und das andere abweichend gewesen ware, so hatte man 
eine VI-Figur + 4 II erwartet, wie HAKANSSON und SANSOME in ihren 
Kreuzungen zwischen verschiedenen, strukturell veranderten Linien ge- 
zeigt haben. Ware anderseits die Meiosis ganz normal gewesen (nur 
Bivalente), so ware dies als Beweis dafiir aufgefasst worden, dass die 
ausgetauschten strukturellen Segmente homolog gewesen sind. In- 
dessen ist in dieser Kreuzung nur eine einzige 1V-Kette beobachtet wor- 
den, was folgendermassen gedeutet werden kénnte: der Segmentaus- 
tausch in den beiden Arten hat dieselben zwei Chromosomenpaare ge- 
troffen, aber er hat in verschiedenen Teilen dieser Chromosomen statt- 
gefunden. 

Eine Untersuchung der F.-Generationen ergab, dass hier keine 
grossen Figuren auftreten (Beispiel Fig. 8: 48—55), sondern nur solche, 
wie man sie bei einer Aufspaltung eines 4hnlichen Amphibivalentenbaues 
eventuell hatte erwarten kénnen. E. Sutton (1939) hat einige még- 
lichen Kombinationen fiir eine trisomische Pflanze in F, berechnet; 
Fig. 8:53 in dieser Arbeit hat im Prinzip dasselbe Aussehen wie eine 
ihrer Trivalentbildungen. Die Bilder 48—50 und 52 in Fig. 8 sind 
andere Trivalentgebilde und Fig. 8:51, 54 und 55 schliesslich bilden 
sogar Beispiele fiir heteromorphe Bivalente. Verf. beabsichtigt diese in- 
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teressante Kreuzung weiter zu studieren. Aber die Schwierigkeit zyto- 
logisches Material zu erhalten ist gross. Die im Sommer 1943 ausge- 
fiihrten 130 Befruchtungen ergaben insgesamt 10 schlechte Samen, von 
denen im Treibhaus spater im Herbst nicht ein einziger keimen wollte. 

Zuletzt in dieser Abteilung soll eine Kreuzung behandelt werden, 
die ein kaum erwartetes zytologisches Bild gezeigt hat. HAKANSSON 
(1934) hat namlich gezeigt, dass es in der Handelssorte Extra Rapid 
Linien gibt, die bei Kreuzung mit normalen Linien 50 % IV-Figuren 
geben. E. NILSSON, aus dessen Material die Linie herstammt, hat fiir 
die in Rede stehende Kreuzung 50 % Pollenfertilitat nachgewiesen. 
Spiter hat SANSOME (1937) hervorgehoben, dass es sich bei Kreuzung 
zwischen verschiedenen strukturellen Linien gezeigt hat, dass in diesem 
Fall ein Segmentaustausch zwischen den sog. 3. und 5. zytologischen 
Chromosomen (zum Unterschied von genetischen Chromosomen) statt- 
gefunden hat. Die Extra Rapid-Linie (Nr. XXVII) des Verf. soll via 
Dr. RASMuUSSONs Sortiment von Versuchsleiter E. NILSSONs urspriing- 
licher Linie herstammen. Bei der Kreuzung mit Abyssinicum (vgl. 
Kap. XI), die die Austauschchromosomen 1 und 3 enthalten sollte, er- 
wartet man die Entstehung einer VI-Figur. Nun wurde nur die typi- 
sche IV-Kette in einer Frequenz von 77 % gefunden, also jedenfalls die 
héchste, die eine sativum-Varietaét mit Abyssinicum gezeigt hat. Aus 
dieser Erscheinung kénnen gegenwartig offenbar nur zwei alternative 
Schlusssatze gezogen werden, namlich 1) dass beide in Frage stehenden 
Linien dieselben Translokationschromosomen haben, was indessen mit 
Mrs. SANSOMEs Erfahrung im Widerspruch stehen wiirde, oder 2) dass 
meine gegenwartige Extra Rapid-Linie nicht die urspriingliche Linie 
aus E. NILSSONs Material ist, oder dass aus Irrtum eine Auslese zum 
Vorteil von normaleren Typen stattgefunden hat. Die ungewoéhnlich 
hohe Frequenz von Amphibivalenten spricht indessen dafiir, dass die 
Extra Rapid-Linie des Verf. trotzdem vom Mittelwert fiir die tibrigen 
Varietaten etwas abweicht. 

Das Verhdltnis zwischen reziproken Kreuzungen. — In diesem 
Zusammenhang verdient hervorgehoben zu werden, dass die Unter- 
suchung iiber Unterschiede zwischen den reziproken Kreuzungsri¢h- 
tungen, die sich aber nur auf die Kreuzung Ab. X sat. bezieht, keinerlei 
Differenzen von den allgemeinen Gesichtspunkten aus, die hier dies¢m 
Studium zugrundegelegt worden sind, nachgewiesen hat. 

Schliesslich verdient schon friiher Gesagtes abermals wiederholt 
zu werden, namlich dass der Materialmangel bei in kleinerem Umfang 
ausgefiihrten Kreuzungen dazu gezwungen hat, die zytologische Unter- 
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suchung an F, vorzunehmen. Indessen ist in keinem Fall, ausser in der 
Kreuzung Abyssinicum X Tibetanicum, zwischen den ersten und zweiten 
Generationen ein Unterschied weder in qualitativer noch in quantitativer 
Hinsicht beobachtet worden, trotzdem in mehreren Fallen eingehende 
Studien am gleichen F,- und F,-Material ausgefiihrt worden sind. 


3. CHIASMAZAHLUNG. 


DARLINGTON (1937, S. 170) sagt in bezug auf die verminderte Chro- 
mosomenpaarung in sog. undefinierten Hybriden, worunter er Art- 
hybriden zwischen Eltern mit derselben Chromosomenzahl in den 
Gameten versteht, unter anderem folgendes: »The pairing found in 
undefined hybrids is therefore in accordance with the assumption that 
a larger or smaller fraction of the total length of chromosome threads 
is paired at pachytene; a small reduction leading to rare failure of 
chiasma formation and metaphase pairing; a larger reduction, to more 
frequent but variable failure of pairing. ... The condition . . . is that 
corresponding chromosomes do not agree in structure». Er weist also 
nach, dass eine verminderte Chiasmafrequenz bei Hybriden zwischen 
Canna-, Triticum- und Papaver-Arten u. a. nur ein einziges terminales 
oder subterminales Chiasma gegeniiber bei den Eltern 2—3 gibt. In 
seiner Tabelle 23, S. 175, sind nahere Daten fiir zwei solche Phanomene 
angegeben. Auch in der Pisum-Literatur gibt es einige Angaben, von 
denen einige in der Tabelle 14 des Verf. in der 3. Kolumne von rechts 
angefiihrt sind. Beim Vergleich mit gewissen Angaben, die die betr. 
Verfasser iiber die Chiasmafrequenz in normalen Pflanzenlinien machen, 
kann man den Schlusssatz ziehen, dass auch hier eine Chiasmareduk- 
tion vorkommt. 

Ein positives Resultat mit dem Material des Verf. sollte alle Voraus- 
setzungen fiir interessante Aufschliisse haben, da es hier ein paar 
distinkt verschiedene, aber in ihren Wirkungen nahe verwandte struk- 
turelle Erscheinungen gibt (Translokation und Inversion), die in bezug 
auf die Chiasmafrequenzen der Bivalente verschiedene Resultate liefern 
kénnten. — Verf. schuldet in diesem Zusammenhang Prof. A. MUNTZING 
Dank fiir die Anregung zu dieser Untersuchung. 

Man kann sich namlich folgende Fragen stellen: 1) Wenn Amphi- 
bivalentfrequenzen unter 100 % wirklich auf einer niedrigen Affinitat 
zwischen den Austauschchromosomen beruhen und da sich gezeigt hat, 
dass eine Paarung zwischen ihnen in gewissem Umfang stattfindet, da 
das Vorkommen von Univalenten offenbar verhaltnismassig gering ist 
(jedenfalls kleiner als die Differenz zwischen dem Prozent beobachteter 


———— 
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und méglicher Amphibivalenten), sollte man dann auf Grund der Be- 
hauptung DARLINGTONs nicht erwarten kénnen, dass eine niedrigere 
Chiasmafrequenz — im Vergleich mit den Eltern — dieses Transloka- 
tionspaar charakterisiert, wenn es als Bivalente auftritt? 2) Kénnte der 
sowohl qualitative wie quantitative Unterschied zwischen den ver- 
schiedenen Kreuzungsgruppen, der in den Chromosomenkonfiguratio- 
nen zutage tritt, sich eventuell auch in der Bivalentpaarung zu er- 
kennen geben? 

Mehrere Verhialtnisse erschweren indessen eine solche Unter- 
suchung. Erstens ist es niemals méglich gewesen die Pisum-Chromo- 
somen im Pachytanestadium zu studieren, sondern man ist ausschliess- 
lich auf die mittelfriihe Metaphase als jiingstes Stadium angewiesen. 
Ferner sind die Pisum-Chromosomen nicht geniigend morphologisch 
gekennzeichnet als dass sie identifiziert werden kénnten, weshalb das 
Chiasmazahlen als Summierung des ganzen Zellbestandes vorgenommen 
werden muss, sodass nur Vergleiche zwischen ganzen Genomen ange- 
stellt werden kénnen. Andererseits besitzt dieses Material jedoch ein 
paar Vorteile, die von grossem Interesse sein sollten. Es ist namlich 
moglich, gleichzeitig mehrere Figurentypen miteinander, mit 7 II-Bi- 
valentzellen in derselben Pflanze, mit normalen Pflanzen in F, der 
gleichen Kreuzung und schliesslich auch mit den Elternlinien der Nach- 
kommen zu vergleichen. Gliicklicherweise sind auch viele gute Pra- 
parate (etwa 60) erhalten worden, die alle diese verschiedenen Méglich- 
keiten umfassen, die zu einem Versuch in dieser Richtung verwendbar 
sind. Da DARLINGTON stark vor sekundarer Variation infolge zufalliger 
jusserer Einfliisse auf die Chiasmafrequenz warnt (vgl. LAMM, 1936), 
ist der Vergleich nur zwischen den verschiedenen Gruppenkreuzungen 
und nicht innerhalb derselben, z. B. zwischen verschiedenen sativum- 
Varietaten, ausgefiihrt worden. 

Wie aus Tabelle 16 hervorgeht, sind drei Typen von Zellen mit- 
einander verglichen worden, ndmlich teils jene PMZ mit normaler 
Anzahl Bivalente einer Pflanze, die ttberdies Amphibivalente enthalten 
hat (Univalentzellen sind ausgeschlossen worden), teils solche Zellen, 
die ein Amphibivalent enthalten, wobei nur Chiasmen in den Bivalenten 
gezahlt worden sind, sowie schliesslich alle Zellen einer normalen 
7 II-Pflanze von F, der gleichen Kreuzung. Da zwischen den Amphi- 
bivalentpflanzen in F, und F, kein Unterschied gefunden wurde, sind die 
Werte dieser vereinigt worden. Die Tabelle enthalt den Mittelwert 
Anzahl Chiasmen je Bivalent. Schliesslich reprasentierten 5 sativum- 
Varietaten diese ganze grosse Gruppe, wobei eine solche Auswahl ge- 
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troffen worden ist, dass die wichtigsten sowohl gut fertilen wie schwach 
sterilen Linien teilnahmen. Diese 5 Varietéten und die Reprasentanten 
aller geographischen Formen bilden zusammen die Grundlage fiir den 


Linienmittelwert. 


TABELLE 16. Mittlere Anzahl Chiasmen je Bivalent. 
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2,45 0,023 


Die Variationsanalyse des Materials. — Ein naheres Studium von 
Tabelle 16 zeigt, dass zwischen den verschiedenen Kreuzungsgruppen 
Unterschiede vorliegen. Diese Unterschiede kénnen kurz folgender- 
massen charakterisiert werden: Je starker die St6rung in der Metaphase, 
umso mehr Bivalente mit nur 1 Chiasma treten auf. Dieses Chiasma ist 
iiberdies meistens terminal. Eine einfache Differenzenanalyse der 
Tabelle zeigt, dass 1) die A-Gruppe von den iibrigen gesichert verschieden 
ist (P==<0,001), aber von der B-Gruppe und den Linien etwas schwacher 
(P 0,01), 2) die B-Gruppe ist von C und E gesichert verschieden 
(P=<0,001) aber nicht von Linien (P=>0,1), 3) die C-Gruppe ist von E 
nicht verschieden (P—>0,1), dagegen klar verschieden von Linien (P= 
= < 0,001), 4) die E-Gruppe schliesslich ist auch von Linien verschieden 
(P = 0,001). 

Vergleicht man nun die Chiasmafrequenz fiir den Linienmittel- 
wert (= 2,45 je Bivalent) mit der fiir sativum X sativum (Gruppe A= 
= 2,59), so findet man dieselben gesichert verschieden, also eine Erschei- 
nung, die mit Heterosis gleichgestellt werden kénnte. Ein in gleiche 
Richtung zeigender Fall ist von LAMM (1936) veréffentlicht worden 
und bezieht sich auf eine Erhédhung der Chiasmafrequenz bei einem 
‘Vergleich zwischen stark der Inzucht unterworfenem Roggen und der 
Population (Anzahl Chiasmen je Bivalent = 1,0 fiir die der Inzucht 
unterworfenen Linie gegeniiber 2,11 fiir die Population). Mit Hinblick 
auf Pisum ist die Erscheinung von Interesse, da sie auf einen gewissen 
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Grad von struktureller Inzucht hinweist, die vielleicht das Vorkommen 
einiger der mehr oder weniger stark vitalitatsreduzierten Ziichtungs- 
und vor allem theoretischen Erbsenlinien, die wir besitzen, erklaren 
kann, die durch eine in gewissen Fallen intensive und systematisch 
gerichtete Auslese entstanden sein kénnen. 

MUNTZING hat 1937 eine ausfiihrliche Chiasmaanalyse an Pflanzen 
von wilden Dactylis Aschersoniana veréffentlicht. Zwecks Vergleich 
mit meinen Bestimmungen an Pisum habe ich mir gestattet die Sicher- 
heit fiir den Unterschied zwischen der Chiasmafrequenz von zwei seiner 
Praparate, namlich 26:1 und 26:2 zu berechnen. Die Differenz zwi- 
schen 7 II-Zeilen und 5 II-Zellen in den beiden Praparaten hat ein P 
von 0,001 fiir einen wirklichen Unterschied in der Chiasmaanzahl zwi- 
schen den Zellentypen, wahrend die Differenz zwischen 7 II-Pflanzen 
und 7 II-Zellen nicht signifikativ ist (P in beiden Fallen = 0,2). 

%°-Analyse des Materials. — An den vorliegenden Bestimmungen 
ist auch eine eingehende 4’-Analyse ausgefiihrt worden, wobei mehrere 
interessante Aufschliisse erhalten wurden, von denen hier die wichtig- 
sten erwahnt seien. 

In der Kolumne 6 von Tabelle 21 sind die z’-Summen fiir die 
Differenzen in allen Chiasmaklassen (1, 2, 3 und 4 Chiasmen je Bi- 
valent), berechnet auf die wirkliche Chiasmasumme, angegeben; die 
Werte sind je 1000 Individuen umgerechnet um den Vergleich zwischen 
den P-Werten und den 7?-Summen einheitlicher zu machen, Die be- 
rechneten Z%’-Summen in den Kolumnen gelten fiir die Differenz Chias- 
men einer gewissen Gruppenkreuzung gegeniiber dem mittleren Chiasma- 
wert fiir alle Linien zusammen (sativum + geographische Formen), Ein 
P-Wert von 0,001, der eine entsprechende Anzahl Freiheitsgrade besitzt, 
hat eine 77-Summe zwischen 16 und 19 Einheiten, was zeigt, dass simt- 
liche Abweichungen der Hybriden von den Elternlinien in bezug auf 
die Chiasmaanzahl signifikativ sind (fiir die B-Gruppe ohne Spielraum; 
vgl. die vorstehende Kolumne in der Tabelle). 

Worin besteht nun diese Veranderung in der Gesamtchiasma- 
frequenz bei Kreuzung? Welche Klassen nehmen zu und welche ab? 

In der Gruppe A (sativum X sativum) nimmt die Frequenz in der 
3-Chiasmenklasse betrachtlich zu und tiberdies kommt, obgleich diese 
Erscheinung sortenlokalisiert erscheint, eine Zunahme der 4-Chiasmen- 
klasse hinzu, welche Klasse unter den Elternlinien kaum reprasentiert 
ist. (z? deckt hier 133,35 Einheiten des Summen-7’ von 206,04; P= 
= 0,001 fiir 16,27.) Bei einem Vergleich der B-Gruppe mit den Linien 
besteht eine schwache Zunahme der 1-Chiasmaklasse in 7 II-Zellen 
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gegeniiber den Linien (7* = 37,78 von Sa. 40,67; P 0,001 fiir 16,27), 
wahrend die Differenzen zwischen 5 Il-Zellen bzw. 7 Il-Pflanzen und 
den Linien eher in die entgegengesetzte Richtung zeigen. Bei allen 
ubrigen Vergleichen zwischen dem Linienmittelwert einerseits und 7 II- 
oder 5 II-Zellen sowie 7 II-Pflanzen andererseits in den Gruppen C, D 
und E besitzt die Zunahme der 1-Chiasmaklasse in der letzteren Gruppe 
einen entscheidenden Einfluss auf die %*-Summe. Ferner scheint die 
1-Chiasmaklasse in den Kreuzungen fast in samtlichen Fallen auf 
Kosten der 3- und 4-Chiasmenklassen zugenommen zu haben. 

Der Vergleich zwischen 7 II-Zellen mit 5 I1-Zellen in der B-Gruppe 
zeigt, dass die Veranderung in einer sicheren Zunahme der 1-Chiasma- 
klasse in den 7 II-Zellen besteht. Interessant ist indessen, dass beim 
gleichen Vergleich in den Gruppen C und D die Zunahme am ehesten 
auf die 2-Chiasmaklasse zu kommen scheint (P-Wert 0,0:—0,001). Fiir 
den Vergleich von 7 II-Zellen mit 7 II-Pflanzen besteht tiberall volle 
Sicherheit fiir die Zunahme der 1-Chiasmaklasse in den Amphi- 
bivalentpflanzen. 

Die Ergebnisse dieser Chiasmaanalysen kénnen folgendermassen 
zusammengefasst werden: Es wird mit voller Deutlichkeit ein bestimm- 
ter Zusammenhang zwischen struktureller Umlagerung und Chiasma- 
frequenz in den Bivalenten der Hybriden nachgewiesen. Je grésser die 
strukturelle Veranderung ist, umso weniger Chiasmen je Zelle werden 
gebildet, was angeben solite, dass die strukturveranderten Chromoso- 
men weniger Chiasmen als gew6hnlich bilden und dass daher hierin 
die Ursache der verminderten Gesamtchiasmaanzahl zu suchen ist. 
MOglicherweise kénnte der Unterschied in der Koppelungsstarke zwi- 
schen Ab. X sat.- und sat. X sat.-Kreuzungen auf S. 297 durch diese 
Beobachtungen beleuchtet werden. 

DOBZHANSKY (1937) sagt, dass die Drosophila-Forschung Beweise 
dafiir erbracht hat, dass homologe Chromosomenteile sich starker an- 
ziehen als Inversions- und Translokationssegmente. Das ist gerade eine 
solche Erscheinung, die die Beobachtungen tiber die Chiasmafrequenz 
in diesen strukturellen Hybriden in Pisum anzudeuten scheinen. 

Die Terminalisationsverhdltnisse. — Im gleichen Material sind im 
Zusammenhang mit den oben besprochenen Beobachtungen auch die 
Terminalisationsverhaltnisse der Chiasmen etwas untersucht worden. 
Es sei hier jedoch betont, dass es bedeutend schwieriger ist die wirkliche 
Lage eines scheinbar subterminalen Chiasmas zu entscheiden als das 
Unterscheiden der Chiasmaklassen voneinander. Es handelte sich in 
diesen Fallen indessen nur um die Feststellung der Frequenz ganz ter- 
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minaler Chiasmen, da eine hohe Frequenz solcher weiteren Bescheid 
iiber die Ursache der verminderten Chiasmafrequenz geben k6énnte 
(vgl. GAIRDNER und DARLINGTON, 1931; GANESAN, 1939 u. a.). DaR- 
LINGTON (1937) hat auf Grund der Angaben von SANSOME (1932) Pisum 
sativum in die Gruppe der Gattungen mit sog. »arrest»-Terminalisation 
bei Homologenaustausch eingereiht. Unter »arrest»-Terminalisation wird 
die Erscheinung verstanden, dass die Wanderung der Chiasmen (Ver- 
schiebung) gegen die Chromosomenenden durch die Anwesenheit von 
nicht homologen Segmenten gestoppt wird. Mrs. SANSOME berechnete 
nimlich den Terminalisationskoeffizienten (Tk), der erhalten wird, wenn 
die Anzahl terminaler Chiasmen je Zelle mit der Summe Chiasmen je 
Zelle dividiert wird, zu 0,36, ein Wert, der im Verhaltnis zu denen 
anderer Gattungen sehr niedrig ist; (vgl. z. B. DARLINGTON, 1937, 
Tabelle 73, S. 513). In der Tabelle 14 dieser Arbeit sind einige Be- 
stimmungen am vorliegenden Material sowie zum Vergleich ausserdem 
solche anderer Forscher angegeben. Tk fiir die Gruppe A, der 0,53 be- 
trug, und fiir die Linien, der 0,19 ausmacht, sind in die Tabelle nicht 
aufgenommen. 

Es scheint, als ob die Terminalisation in Pisum intermediar ist und 
gerade dadurch das Vorkommen einer »arrest»-Erscheinung andeutet. 
Es sei erwihnt, dass MATHER (1940) das Bestehen der Terminalisations- 
erscheinung tiberhaupt in Frage stellt. Bei Beachtung des Einflusses 
struktureller Differenzen auf diese Erscheinung erscheint jedoch ein 
solches Verneinen kaum haltbar. 


4. ABNORME PFLANZEN. 

Wie bereits erwahnt und im Kap. VII naher besprochen werden 
soll, traten in F, der Kreuzungen Abyssinicum X sativum-Varietaten 
iiberall in sehr geringem Prozent (0,23 %) anscheinend zufallsmassig 
Pflanzen mit von den gewéhnlichen Erbsenpflanzen abweichendem 
morphologischen Aussehen auf (Fig. 9). Sie waren hochsteril und eine 
mikroskopische Analyse ihrer Bliiten ergab, dass die Q-Organe ganz in 
vegetative Fruchtblatter umgebildet waren, wahrend die (’-Organe zu 
90 % das Aussehen schmaler Perigonblatter oder rudimentarer, defekter 
und zusammengerollter Staubblattgebilde zeigten. Nur einzelne Anthe- 
ren mit wenigen Pollenkérnern wurden beobachtet. Es gelang eine 
Pflanze zu fixieren, die wirklich eine gréssere Anzahl Knospen ent- 
wickelt hatte. Es wurde ein einziges verwendbares Praparat erhalten, 
das in der PMZ 9 normale Bivalente zeigte. Die diploide Chromo- 
somenzahl der Pflanze wurde in einer Mitosemetaphase zu 18 bestimmt. 
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Nur einmal wurde ein Amphibivalent klar beobachtet, das fast exakt 
mit dem in Fig. 8:47 abgebildeten iibereinstimmte. ‘Paarung und 
Chiasmabildung schienen in den Fallen, wo diese mit Sicherheit beob- 
achtet werden konnten, ganz normal zu sein. Indessen wurden in zahl- 
reichen Zellen Bivalente mit nur einem Chiasma beobachtet, aber nie- 
mals mehr als ein solches je Zelle. In der I—A traten auch allgemein 
Stérungen in der Form von laggings und Andeutungen zu Briicken und 
Fragmenten auf. Die I-Anaphase wurde selten konsequent durchge- 
fiihrt, sondern die Verteilung der Chromosomen war eine sehr ungleich- 
miassige, weshalb auch die homotypische Teilung zuweilen ganz unter- 
blieb. Man erhielt dann eine unreduzierte, nicht vitale Gamete mit 14— 
28 Chromosomen. Die homotypische Teilung wurde iiberhaupt selten 
ausgefiihrt und wenn dies der Fall war, zeigte sie eine sehr ungleich- 
massige Verteilung. So wurden in der II-Anaphase Beispiele mit allen 
Chromosomenzahlen von 1—11 in den Tochterkernen beobachtet, z. B. 
die Serien 8+3+7 und 3+1-+7-+7 in den betr. PMZ. Die 
»Pollentetraden», die studiert werden konnten, enthielten durchweg 
> 4 Zellen. Das Vorkommen des einen oder anderen anscheinend nor- 
malen Pollenkorns in einzelnen Antheren spricht dafiir, dass ein Teil 
der Tetradenkerne mit 7 Chromosomen, aber nicht alle, ein normales 
und lebensfahiges Genom besitzt. Eine artifizielle Bestaubung mit sol- 
chem Pollen ist jedoch volikommen misslungen. 

Die Entstehung von Pflanzen mit 2n = 18 ist wahrscheinlich einer 
selten vorkommenden Befruchtung zwischen einer Gamete mit iiber- 
zahligem Genom und einem gleichfalls iiberzahligem Ei zuzuschreiben. 
Man k6nnte sich denken, dass die Kombination einer ('-Gamete mit 5 
normalen Chromosomen + einer ganzen 4-Kette (d. h. 9 Chromosomen) 
und einer gleichen 9Q-Gamete diesen Zygotentypus gebildet hat. Uber- 
raschend ist indessen, dass solchenfalls eine 9-chromosomige (’-Gamete 
zuweilen lebensfahig sein kann. 

Chromosomenzahlbestimmung in Wurzelspitzen. — Das Vorkom- 
men von Pflanzen dieser Beschaffenheit erweckt den Verdacht auf eine 
gewisse Frequenz von F:.-Individuen mit tiberzahligen Chromosomen 
(z. B. Trisomen) als Ausspaltungsprodukte bei ungleichmiassigem Tren- 
nen in der Anaphase. Um eine solche Erscheinung zu kontrollieren, 
wurde im Herbst 1943 die Chromosomenzahl in Wurzelspitzen an im 
Treibhaus in Tépfe gesiten F,-Pflanzen ermittelt. Das Material be- 
stand aus F,-Samen des Jahres 1937, die nun im Vergleich mit der 
Feldkultur von 1938 eine Keimkraft von 50 % zeigten. Die Probe 
bestand aus zwei verschiedenen Kreuzungen der Gruppe C (Ab. X sat. V 
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und Ab. X sat. XI). Beide Serien gaben dasselbe Resultat. Unter 
mehr als 150 mitoseuntersuchten Pflanzen konnte keine einzige sichere 
Abweichung von dem normalen 2n — 14 gefunden werden. Ein ge- 
wisser Teil der Pflanzen bestand aus teils chlorophylidefekten (vgl. 
§. 351), teils nur schwach lebensfahigen Individuen. Auch diese zeigten 
keine abweichenden Chromosomenzahlen. Da es denkbar war, dass 
unter den Samen, die hierbei nicht keimten, unbalanzierte Zygoten vor- 
kommen kénnten, wurde ein entsprechender Keimversuch in Petri- 
schalen angesetzt (die Halfte jeder Samenpartie, die in die Tépfe gesat 
worden ist). Die Keimung war nun etwa 20 % besser als in den Tépfen, 
aber irgendwelche abweichenden Chromosomenzahlen haben auch jetzt 
nicht entdeckt werden k6nnen. 

Fiir die Samen der Kreuzungsnachkommen der Abyssinicum-Kreu- 
zungen ist es typisch, dass sie zu grossem Teil (ca. 40 % ) schlecht ent- 
wickelte Keimblatter haben. Im obengenannten Versuch sind daher gut 
entwickelte Samen (als a-Gruppe bezeichnet) von geschrumpften Samen 
(als b-Gruppe bezeichnet) getrennt worden. Es zeigte sich, dass in den 
Tépfen von der a-Gruppe 38 % mehr Samen keimten als von der 
b-Gruppe. In den Petrischalen war der Unterschied dagegen ausgeprag- 
ter (50 % ), was zeigt, dass es zum iiberwiegenden Teil normale Samen 
sein diirften, die im besseren Keimungsmilieu die Altersschwache tber- 
winden kénnen. 

Unter den entwickelten Pflanzen gab es in beiden Gruppen dieselbe 
Frequenz chlorophylidefekter Individuen (8—9 %), wahrend in der 
a-Gruppe nur 12 %, in der b-Gruppe dagegen ganze 54 % semivitale 
Individuen auftraten. (Am Vergleich haben 230 Individuen teil- 
genommen. ) 

Diese Untersuchung hat demnach gezeigt, dass mit Ausnahme der 
seltenen 18-chromosomigen Pflanzen, keine von 14 abweichende Chro- 
mosomenzahl im Zygotenstadium lebensfahig zu sein scheint. Da 
man auf Grund der Anaphasenfiguren annehmen muss, dass iiber- und 
unterzahlige Gameten vorkommen diirften, miissen solche entweder 
schon im Gametenstadium oder im friihen Zygotenstadium letal sein. 
Wahrscheinlich. findet die Elimination bei beiden Gelegenheiten statt 
(vgl. S. 356). Eine Erklarung solcher Letalitaét hat MUNTZING (1930 
und 1933) ver6ffentlicht, in der er Abweichungen vom Zahlenverhiltnis 
des Chromosomenbestandes zwischen Embryo, Endosperm und Mutter- 
pflanze als fatal bezeichnet. Die Idealbalanz sollte 2:3 : 2 sein. 

Von Interesse sind in diesem Zusammenhang die von E. NILSSON 
(1936) beobachteten »elatius»-ahnlichen Pflanzen, die von HAKANSSON 
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(1936 b) als Trisomen klassifiziert worden sind. Dieser Pflanzentypus 
war indessen nur in der Form der Nebenblatter verandert. Er gleicht 
auch nicht dem 18-chromosomigen Typus. Charakteristisch fiir F, von 
Ab. X sat. ist auch, dass verzwergte und in anderer Weise deformierte 
Pflanzen auftreten. Diese sind vollkommen steril und stehen unter dem 
Verdacht letale Kombinationen von unbalanzierten Ausspaltungspro- 
dukten darzustellen. Ahnliche Beobachtungen sind sowohl in struk- 
turellen Pisum-Kreuzungen (LUTKOv, 1930; FEDOTOV, 1936; SANSOME 
und SANSOME, 1940) wie in anderen Gattungen, von z. B. CLAUSEN 
(1931) in Polemonium, von SvESCHNIKOVA (1940) in Vicia, von 
HAKANSSON (1942) in Godetia usw. gemacht worden. 

Die Kontrolle der Chromosomenzahlen der verschiedenen an den 
Versuchen teilnehmenden Arten hat die einheitliche 7-Zahl der Gattung 
Pisum durchweg bestiatigt. 

Pflanzen mit besonderen Hochblattern in der Kreuzung Tibet. X sat. 
— PELLEw (1940) beschreibt in einer Kreuzung zwischen verschiedenen 
strukturellen Linien F.-Pflanzen, die durch ein besonderes Hochblatt an 
den Blitenstielansaétzen gekennzeichnet werden. In meinen Kreuzungen 
zwischen Tibetanicum und sativum, aber in keiner anderen Kreuzung, 
ist ganz dieselbe Erscheinung aufgetreten. Miss SUTTON hat PELLEws 
abweichende Pflanzen untersucht und hierbei gefunden, dass sie Tri- 
somen waren. Die Frequenz betrug im ersteren Fall 10—20 %, wogegen 
ich sie in 4—8 % angetroffen habe. Auch ich habe eine grosse Anzahl 
dieser Pflanzen untersucht, aber in meinem Material konnte keine Ab- 
weichung von normalen Individuen gefunden werden. Die Chromo- 
somenzahl war durchweg 14. Die Pollenfertilitét wurde sowohl an 
Pflanzen mit wie ohne Hochblatt untersucht. Auch hierin zeigte sich 
kein Unterschied (D/m = 0,17; n = 148). Wahrscheinlich ist, dass mein 
Hochblatttypus auf eine kleine chromosomale Umlagerung zuriickzu- 
fiihren ist, die wie ein rezessives Gen wirkt. Es sei erwahnt, dass ich in 
meinem Material auch nicht den speziellen Aufbau der Starkekérner 
finden konnte, den Miss PELLEw fiir ihre trisomischen Pflanzen an- 
fiihrt. Diese beiden Fille scheinen daher verschiedenen Ursprung zu 
haben. 
Zusammenfassung: Die zytologische Untersuchung hat die chromo- 
somalen Erscheinungen nachgewiesen, die die genetischen Verhaltnisse 
stéren, aber gleichzeitig hat sie Belege fiir die Einheitlichkeit und be- 
stimmte Einstellung dieser gegeben. Ihrem Einfluss auf die Bestimmung 
des Crossovers scheint entgegengearbeitet werden zu kénnen (Kap. IV). 
Gleichzeitig hat die zytologische Untersuchung Belege fiir die auf geneti- 
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scher Basis vermuteten strukturellen Verainderungen in gewissen Chro- 
mosomen erbracht. Wie man sich das Zusammenwirken dieses ganzen 
Mechanismus denken kann, soll im Kapitel XI besprochen werden. 


’ 


VII. ZYGOTENENTWICKLUNG. 
1, KEIMUNG. 


Ein strengerer Vergleich einer solchen Eigenschaft wie der Keimung 
lasst sich kaum durchfiihren, da die Witterungs- und edaphischen Ver- 
haltnisse sowie der Reifegrad bei der Ernte die Ergebnisse hochgradig 
beeinflussen k6nnen. Gewisse erganzende Aufschliisse kann eine Keim- 
kraftbestimmung trotzdem geben. 

Vorher diirfte es am Platz sein zu erwahnen, wie die Pflanzen in 
den verschiedenen Generationen gebaut wurden, was fiir das Verstand- 
nis teils der Keimungszahlen, teils des Hiilsenansatzes im Kap. VIII und 
der Bliitezeit im Kap. IX von Bedeutung ist. 

Linien, F,, F,, F; usw., wurden auf Freiland in ein gut vorbereitetes 
Sabett mit Hilfe eines Sabrettes, d. h. eines ausgelegten Brettes mit 
Léchern in bestimmten Abstanden, gesat. Mit Hilfe eines gabelférmigen 
Gerats driickt man Lécher in den Boden, legt je einen Samen in die 
Locher und driickt mit der Gabel Erde iiber den Samen fest. Der Abstand 
zwischen den Samen hat stets 10 cm betragen. Jederseils eines Netzes 
wurde eine solche Reihe ausgelegt, zwischen denen 20 cm Abstand war. 
Die Gange zwischen den Netzen betrugen etwa 1 m und zwischen den 
Parzellen wurde ein 30 cm langer Zwischenraum leer gelassen. Fiir 
die erste Generation wurde mit Hinblick auf die gew6hnlich luxuriierende 
Entwicklung der F;-Pflanzen ein Abstand von 20 cm zwischen diesen 
gewahlt. So oft wie es sich wahrend des Wachstums als erforderlich 
erwies, wurden die Pflanzen am Netz festgebunden. Bewiasserung oder 
andere Pflege kam nicht vor. 

Die mitgeteilten Keimzahlen geben Prozent gesite Samen an, die 
Pflanzen im Bliitestadium entwickelt haben. Diese Wahl der Beur- 
teilung hat drei Griinde: 1) da alle Pflanzen erst ihre Nummer erhielten, 
wenn sie eine Héhe von 30 cm erreicht hatten; darauf wurden sie in die 
Feldlisten eingetragen, wodurch ein Summieren einfach war; 2) da nur 
eine Pflanze, die wirklich zur Ausbildung von Befruchtungsorganen ge- 
kommen ist, als vollkommen lebensfahig aufgefasst werden kann; sowie 
3) da die Anzahl der schwach vitalen Pflanzen, die in friiherem Stadium 
eingegangen sind, leicht aus der Differenz zwischen dieser Pflanzen- 
zahlung und der Zahlung der Keimpflanzen beim Aufgehen bestimmt 
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werden kann. Die Summe von 2) und 3) gibt also die wirkliche 
Keimung an. 

In der 4:en Kolumne der Tabelle 21 sind einige Keimungsdaten an- 
gegeben. Die Keimung der sativum-Varietaten variiert in hohem Graf 
von Jahr zu Jahr und es ist nicht als zweckdienlich erachtet worden. 
sie naher als zwischen 90 und 60 % mit einem Mittelwert von 74 % 
anzugeben. Der Mittelwert fiir die geographischen Formen scheint sich 
auch ohne gréssere Variation um diese Zahl zu halten. Aus einem 
Vergleich der Zahlen in-der Tabelle ergibt sich, dass mit erhéhten struk- 
turellen Differenzen zwischen den Elternlinien der Keimungsprozent 
sowohl in F, wie in F, abnimmt (Gruppe D bildet auch hier eine Aus- 
nahme, die wahrscheinlich auf die Treibhauskultur zuriickzufiihren ist). 
Bemerkenswert ist, dass in der Kreuzung Ab. X Tibet. (E) in F, von 
Ab. 9 X Tibet. nur 11,3 % keimten, in der reziproken Kreuzung 
dagegen 100 %. In F, keimten 0 % der ersten und 63,6 % der zweiten 
Richtung. Die Anzahl Samen ist jedoch gering. Aber im Gegensatz 
zu den tibrigen Kreuzungen scheint die Erscheinung hier doch auf 
einen gewissen Unterschied in dieser Eigenschaft zwischen den Rezi- 
proken hinzuweisen. Sie bildet auch die zytologisch komplizierteste 
Kreuzung der Untersuchung (s. S. 338). 


2. SEMIVITALE PFLANZEN. 


Hierunter werden Pflanzen verstanden, die vor Eintritt des Bliite- 
stadiums eingehen oder kaum iiber das Keimpflanzenstadium hinaus- 
kommen. Charakteristisch ist, dass sie nur in F, und F; aber nicht in 
F, vorkommen. Diese semivitalen Pflanzen sind von zweierlei Art. 
namlich teils morphologisch definierbare, wie chlorophylldefekte oder 
allgemein abweichende Pflanzen (Fig. 9), teils Pflanzen, die sich nicht 
von normalen unterscheiden, aber trotzdem so schwache Vitalitat be- 
sitzen, dass sie nicht zur Bliite gelangen. Die Anzahl der letzteren 
Individuen kann als Differenz zwischen der Anzahl nach der Keimung 
aufgelaufener und der Anzahl jener Pflanzen erhalten werden, die hin- 
sichtlich Bliitenfarbe beurteilt wurden und nachdem die oben genannten 
Typen von der Summe abgezogen worden sind. 

Unten soll nun jeder der semivitalen Typen fiir sich beschrieben 
werden: 

a. Chlorophyllpflanzen. — Wie oben erwahnt worden ist, treten in 
der zweiten Generation der Kreuzung Abyssinicum X sativum ziemlich 
allgemein chlorophylldefekte Pflanzen auf. Das Auftreten solcher In- 
dividuen wird im allgemeinen dem Vorkommen einer Mutation (geni- 
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scher oder chromosomaler Natur) in einer Elternpflanze zugeschrieben. 
wenn die defekte Pflanze in einer reinen Linie aufgetreten ist. Aus der 
Literatur sind zahlreiche solche Faille bei vielen Pflanzen bekannt. 
Uber nahere Einzelheiten sei auf DE HAAN (1933), RASMUSSON (1938) 
und VON ROSEN (1942 c) verwiesen. Durch den Einfluss von Réntgen- 
strahlen kann die Frequenz solcher Mutationen stark erhéht werden, 
wobei Chromosomen und vielleicht in gewissem Mass Gene deformiert 
werden, mit dem Ergebnis dass abnorme rezessive (ausnahmsweise auch 
dominante) Gameten gebildet werden, die sich nach Homozygotisierung 
morphologisch als mehr oder weniger schwach lebensfahige Pflanzen 
zu erkennen geben. In diesem Zusammenhang wird nur ein Vergleich 
mit solchen Mutationen angestellt, die die Chlorophylleigenschaft 
betreffen. 

Das Vorkommen solcher spontaner Chlorophyllmutationen ist auch 
fiir die Erbse seit langem bekannt (s. VON ROSEN, 1942 c, S. 332). Diese 
kénnen laut GusTaFssons Prinzip fiir Hordeum (z. B. 1940) zweck- 
massig in 4 Gruppen eingeteilt werden, namlich auf. Grund von Farbe 
und Lebenslange in a) rein weisse oder albina (fiir Pisum kaum be- 
kannt), b) gelbe oder xantha (~cha), c) gelbgriine oder lutescens 
(=chl) und d) hellgriine oder chlorina (cho). Die Symbole sind 
laut RASMUSSONs Vorschlag (1938) angegeben. 

Es kann hinzugefiigt werden, dass in einer Linie von Abyssinicum 
im Jahr 1941 eine hellgelbgriine Chlorophyllpflanze (cha-Typus!) auf- 
trat, die auf eine spontane Mutation im Jahre vorher zuriickgefiihrt 
werden muss. Diese Chlorophylleigenschaft zeigte 1942 normale Men- 
delspaltung nach 3 griine : 1 hellgriine (D/m = 1,9). Dieser Typus lebte 
nur bis zur Entwicklung des zweiten Blattpaares (vgl. VON ROSEN, 
1942 c, S. 324). 

Die chlorophylldefekten Pflanzen, die als Ausspaltungsprodukte in 
F, von Ab. X sat. auftreten, kénnen auch auf 4 Gruppen verteilt wer- 
den. Diese entsprechen indessen nicht ganz den oben angegebenen, 
sondern sind eher als verschiedene Abstufungen der hellgriinen Farbe 
aufzufassen (nur eine quantitative Variation von Xanthophyll). Fiir 
diese Typen kann folgende Frequenz und Charakteristik angegeben 
werden: : lt te 

quenz 
Typus A am ehesten ahnlich dem cha-Typus: geht im 1—2 Blat- 
terstadium ein 
cha—chl-Typus: chlorinagriin, 
stirbt ab mit 1—2 Blattern .. 1,78 
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% Fre- 
quenz 


Typus C am ehesten ahnlich dem chl-Typus: chlorinafarbig, lebt, 
langer als b. z. 2. Blatt 
D » cho-Typus: etwas heller als 
normale Pflanzen, bliht selten, 
stirbt gewo6hnlich ab nach 1—2 
Wochen . 


Die gesamte Mittelfrequenz an Chlorophyllpfianzen, die fiir beide 
reziproke Richtungen gleich gross ist, betragt in F, 2,82 % (in Fs; etwa 
1,5 %). Aber die Frequenz scheint nicht alle Jahre gleich gross zu sein, 
obgleich sie fiir verschiedene Kreuzungen zwischen Ab. X sativum- 
Varietaten annahernd konstant zu sein scheint. So betrug die Frequenz 
im Jahre 1937, 2,9 %, 1938 dagegen 3,71 % und es zeigte sich, dass von 
14 in beiden Jahren in F, vorhandenen Kreuzungstypen 71 % unter 1938 
mehr Chlorophylipflanzen gegeben haben, 8 % dagegen gleichviele. Die 
Erklarung hierfiir kann darin zu suchen sein, dass diese Individuen 
physiologisch empfindliche Produkte von kleinen strukturellen Aus- 
spaltungen darstellen. Sie haben in dem fiir die Keimung giinstigen 
Jahr 1938, das ausserdem eine ungewoéhnlich hohe Mitteltemperatur 
hatte, bessere Méglichkeiten zu ihrer Entwicklung besessen. Hierfiir 
spricht auch der Umstand, dass 1937 nur Pflanzen vom Typus A und B 
beobachtet wurden, wahrend 1938 alle vier Typen auftraten. Man ver- 
gleiche die Analyse der F:-Pflanzen im Treibhaus S. 347. Hier betrug 
die Gesamtfrequenz an Chlorophyllpflanzen ganze 8—9 %. 

Es ist ferner bemerkenswert, dass Chlorophylipflanzen in F, von 
Abyssinicum X sativuum-Rassen nicht aufgetreten sind. Dies beruht 
indessen wahrscheinlich darauf, dass von diesen Kreuzungstypen nur 
wenige in F, und dann in begrenztem Umfang untersucht worden sind. 
Denn semivitale Ausspaltungsprodukte anderer Art kommen in diesen 
Kreuzungen, wie unten gezeigt wird, vor. Dagegen sind solche in den 
Kreuzungen der Gruppentypen A und B iiberhaupt nicht vorgekommen. 

Es ist méglich, dass die Erscheinungen, iiber die BAUR (1924) bei 
Antirrhinum und LutKov (1930) in der Kreuzung Pisum humile X 
sativum berichtet, von ahnlicher Beschaffenheit wie die vorstehenden 
sind. Mdéglicherweise besteht auch Grund an Beriihrungspunkte mit 
dem Genom—Plasmon-Problem bei Epilobium und Oenothera zu 
denken. 

b. Allgemein morphologisch abnorme Pflanzen. — Zu _ dieser 
Gruppe werden Pflanzentypen gerechnet, die vom zytologischen Ge- 
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sichtspunkt schon oben im Kap. VI, Abt. 4, beschrieben worden sind. 
Sie enthielten einen numerisch tiberzahligen Chromosomenbestand. 
Fig. 9 zeigt zwei solche Pflanzen. Man kénnte sie am ehesten mit dem 
bei Pisum allbekannten »rogue-Typus» vergleichen, den BATESON zuerst 
beschreibt: ein in der ganzen Pflanze allgemein morphologisch charak- 
teristisch verainderter Typus ohne voll definierbare Unterschiede von der 
Normalpflanze. Wie im Kap. VI angegeben worden ist, sind diese 
Individuen ganz selbststeril und bilden iiberdies sellen entwickelte Bli- 
ten, sondern diese siechen im Knospenstadium dahin. Ihre Frequenz 


Fig. 9. Anormale Pflanzen aus F2 von Ab. X sat. 


ist niedrig: im Jahre 1938 gab es nur 0,23 % und ihre Lebensfihigkeit 
scheint auch hier stark von der Witterung abhangig zu sein, denn 1937 
wurde nicht ein einziges solches Individuum beobachtet, wahrend 1938 
die héchste bisher beobachtete Frequenz zeigte. 

Es verdient hier erwahnt zu werden, dass NILSSON-LEISSNER (1924) 
tiber den Fund eines ahnlichen spontanen Typus berichtet, den er Pisum 
aphacoides nennt. Dieser entwickelte Bliiten, gab aber keine Samen. 
SVERDRUP (1927) berichtete iiber einen ahnlichen Typus. Desgleichen 
beschreibt E. NILSSON (1932) einen etwas umgebildeten sterilen Typus, 
der gleichwie LAMPRECHTs unifoliata (1934) und compactum (1935) auf 
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einfach spaltende Gen-Komplexmutationex zuriickgefiihrt wird; siche 
weitere Fille: vON ROSEN (1942). In LAMPRECHTs Artkreuzungen in 
Phaseolus (1941) traten Pflanzen mit offenbar ganz dem gleichen 
Merkmal auf. 

Es wurde die Pollenfertilitat einiger dieser Pflanzen, die wirklich 
normale Staubblatter ausbilden, untersucht. Sie waren vor allem durch 
ihren sehr niedrigen Gehalt an Pollenkérnern iiberhaupt gekennzeichnet 
(etwa */,9 des normalen, in einigen Fachern noch viel weniger) und 
ferner dadurch, dass dieser Polien bei simtlichen Pflanzen sehr stark 
steril war. In den Fachern, die nur einzelne Pollenk6érner enthielten, 
war ihre Qualitat dagegen 100-prozentig gut. 

Dieser Typus von semivitalen Pflanzen ist, wie bereits erwahnt, 
in allen Kreuzungen der C-Gruppe angetroffen worden, aber iiberhaupt 
nicht in der A- und B-Gruppe, weshalb es méglich erscheint, dass ihr 
Auftreten mit der Erscheinung in Zusammenhang gebracht werden 
kann, dass die Amphibivalentkette von Abyssinicum-Kreuzungen 6fter 
einem totalen Chromosomen-Nichttrennen ausgesetzt ist als der ge- 
schlossene Ring der Tibetanicum-Kreuzungen. 

c. Nicht vitale Pflanzen anderer Art, namlich Individuen, die 
morphologisch nicht identifiziert werden kénnen, aber vor dem Blihen 
eingehen, kommen in den Frequenzen von 10 % in F, und 6,5 % in F; 
samtlicher Kreuzungen der C-Gruppe vor. Friiher ist mitgeteilt wor- 
den, teils dass sie im Treibhaus eine hohe Frequenz aufweisen, teils dass 
sie normale Chromosomenzahlen haben. 

Zusammenfassend kénnen die wichtigsten in diesem Kapitel er- 
haltenen Aufschliisse wie folgt formuliert werden: 1) Es gibt eine Aus- 
spaltung von morphologisch veranderten, vielleicht physiologisch un- 
balanzierten Individuen, 2) die Keimung scheint in gewissem Grad mit 
der Art der zytologischen St6rung zusammenzuhangen. 


VIII. FRUCHT- UND SAMEN-ENTWICKLUNG. 
1. HULSENANSATZ. 


Bei der Kreuzung von zwei, ihrem Ursprung nach verschiedenen 
Linien pflegt es vorzukommen, dass eine oder mehrere der friiheren 
Generationen nach der Kreuzung iiber das Normalvolumen der Eltern 
vegetativ transgrediert. Dies ist vor allem der Fall bei Kreuzung von 
zwei Inzuchtlinien von obligaten Fremdbefruchtern (z. B. Roggen). 
Die Ursache dieser Erscheinung glaubt man in einer Konzentration 
eines maximalen Bestandes verschiedener Gene in dominanter Form, 
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dem sog. Heterozygotieeffekt, zu sehen. Auch bei Kreuzung von weit 
getrennten, nur schwierig kreuzbaren Arten, ist eine 4hnliche Erschei- 
nung zu beobachten, diesmal damit zusammenhangend, dass Genome 
von ganz verschiedenem Bau vereint werden. Je naher die Arten mit- 
einander verwandt sind, umso schwachere Wirkungen hat man zu 
erwarten. Aber es gibt Ausnahmen, da eine solche Erscheinung bis- 
weilen einen sehr komplizierten Hintergrund hat. 

Es stellte sich heraus, dass ein ziemlich gutes Bild vom Kreuzungs- 
effekt durch die Feststellung der Anzahl Hiilsen je Pflanze zu erhalten 
war. Dieser Wert war namlich fiir jede einzelne Pflanze sowieso zu- 
ginglich, da das ganze Dreschen des Versuchsmaterials pflanzenweise 
mit der Hand erfolgte, wobei die Anzahl Hiilsen und die Gesamtanzahl 
Samen je Pflanze vermerkt worden sind. 

Die Erscheinung wurde nur in der Kreuzung Abyssinicum 
sativuum-Varietaten untersucht, weshalb iiber den Zusammenhang in 
den iibrigen Kreuzungsgruppen leider nichts ausgesagt werden kann. 
Im Durchschnitt gaben alle sativum-Varietaten 9,02 Hiilsen und Abyssi- 
nicum 4,0, wahrend F, 18,12, F, 12,83 und schliesslich F; 8,66 Hiilsen 
gab, alles je Pflanze berechnet. 

Aus diesen Zahlen geht hervor, dass die Anzahl Hiilsen auf F, 
durchschnittlich doppelt so gross gewesen ist als auf den Elternpflanzen. 
Aber hierbei ist zu beriicksichtigen, teils dass die Hiilsenanzahl der 
Elternlinien durch den Eingriff der artifiziellen Befruchtung etwas ver- 
mindert worden ist, teils dass F, mit einem doppelt so grossen Abstand 
zwischen den Pflanzen in den Reihen als in F, gebaut worden ist. Zu 
prinzipiellen Fehlschliissen diirften solche Verhaltnisse trotzdem nicht 
fiihren kénnen. Es ergibt sich auch, dass noch in F, ein gewisser 
Heterozygotieeffekt vorhanden ist. In F; ist dieser indessen ganz ver- 
schwunden. 

Der oben angefiihrte Unterschied in der Anzahl Hilsen je Pflanze 
zwischen sativum-Varietaten und Abyssinicum ist sicher (D/m = 8.1353) 
und dasselbe gilt fiir die Unterschiede zwischen diesen einerseits und 
F, und F, andererseits (die D/m-Werte liegen zwischen 3 und 8; **—**), 
wihrend die Differenzen gegeniiber F; ohne jede Sicherheit sind. F; 
scheint seinerseits nur sicher von F; verschieden zu sein, wahrend zwi- 
schen F, und F; keine signifikante Differenz besteht. 

Ein Schlusssatz, den man auf Grund dieser Analyse der Hiilsen- 
frequenz ziehen kénnte, scheint zu sein, dass in dieser Artkreuzung ein 
gewisser Heterozygotieeffekt vorkommt. 
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2. DER SAMENANSATZ. 

Eine Hiilse mit guter Fiillung, d. h. mit etwa 100 %  angesetzien 
Embryonen, wird im allgemeinen als ein gutes Kriterium fiir normale 
Gameten- wie Zygotenfertilitat betrachtet. Demnach sollte auch eine 
Hiilse mit zufallsmassig abortierten Embryonen eine vorhandene °- 
Gameten- und Zygotensterilitat anzeigen. Auf Grund des in den vor- 
stehenden Kapiteln tiber die Fertilitatsverhaltnisse in vorliegender Art- 
kreuzung Mitgeteiltem hatte man auch Griinde diese Erscheinungen zu 
erwarten. Besondere Beurteilungen dieser Erscheinung mit Auszahlen 
von besetzten und unbesetzten Samenanlagen, wie sie z. B. von Miss 
PELLEW ausgefiihrt worden sind, konnten nicht gemacht werden. Da- 
gegen ist in einigen wichtigeren Serien eine okulare Beurteilung des 
Samenansatzes je Pflanze vorgenommen worden, wobei die folgende 
schematische Aufstellung zur Verwendung gelangte: 


Kreuzungsgruppe r. F, 
Alle ganz gefiillt I. A. Alle gefiillt 
» halb gefiillt /, + halb gefiillt 
» wenig gefillt > 7/. wenig gefiillt. 


Unter >wenig gefiillt» werden Hiilsen verstanden, die 1 oder 2 
einigermassen gut entwickelte Samen enthalten, wahrend die iibrigen 


Zygoten tiberhaupt nicht angelegt worden sind, oder an ihrer ge- 
schrumpften, oft platten und verkiimmerten Form direkt als letal beur- 
teilt werden kénnen. Die vorstehende Beurteilung gibt eine Uberein- 
stimmung mit den Fertilitatsgraden, die die (’-Gameten gegeben haben. 

Indessen gibt es einen anderen Weg um wenigstens in diesen Ver- 
suchen mit geniigender Genauigkeit Unterschiede in der Hiilsenfiillung 
nachzuweisen. Diese Methode unterscheidet aber nicht zwischen 9- 
Gameten- und Zygotensterilitat. Eine scharfe Unterscheidung dieser 
beiden Letaleigenschaften hat jedoch fiir die folgende Erérterung keine 
entscheidende Bedeutung. 

Wie im vorigen Kapitel mitgeteilt worden ist, wurde jede Pflanze 
fiir sich gedroschen, wobei sowohl die Anzahl Hiilsen wie die Summe 
Samen je Pflanze vermerkt worden sind. Hieraus kann der Quotient 
Samen je Hiilse berechnet werden, der sehr gut mit der allgemeinen 
Fertilitat der Pflanze parallel zu gehen scheint. Die Genauigkeit dieser 
Bestimmung wird indessen durch das Vorkommen im Sprossgipfel von 
spat angelegten Hiilsen verringert, denn diese Hiilsen bilden, nament- 
lich in kalten und spaten Jahren, so gut wie keine Samen aus. Beson- 
ders in der ersten Kreuzungsgeneration mit ihrem tippigen Wuchs wer- 
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den solche Hiilse in nennenswerter Anzahl angesetzt. In den extrem 
spiten und kalten Jahren 1941 und 1942 sind beim Drusch auch die 
leeren, platten Hiilsen von den + gefiillten getrennt worden. Einen 
Einfluss auf die Schlusssatze, die unten angefiihrt werden sollen, scheint 
die Vereinigung dieser beiden Gruppen jedoch nicht zu besitzen. Ganz 
unentwickeite (eben angesetzte) oder in anderer Weise volistandig ver- 
kiimmerte Hiilsen sind dagegen beim Abzihlen nie beriicksichtigt 
worden. 

Eine Frage, die in diesem Zusammenhang vor allem von Interesse 
sein diirfte, ist zweifellos die nach eventuellen Unterschieden zwischen 
den verschiedenen Kreuzungsgruppen. In Kolumne 11 von Tabelle 21 
sind die Mittelfrequenzen Samen je Hiilse in F, und F; fiir die ver- 
schiedenen vereinigten Gruppen angegeben. In beiden Generationen ist 
ein gewisser Zusammenhang mit dem Kreuzungstypus zu bemerken. 
Aber es ist auch offenbar, dass wieder ein gewisser positiver Effekt der 
Kreuzung von zwei starker genetisch-physiologisch als zytologisch ver- 
schiedenen geographischen Rassen in dicser Eigenschaft zutagetritt; 
denn die mittlere Anzahl Samen je Hiilse fiir samtliche Linien betragt 
3,46 (die unterste Reihe in der Tabelle), waihrend F, von Gruppe A 
5,04 Samen gibt. P fiir die Differenz — 0,001. Interessant ist auch die 
Grenze zwischen den Gruppen B und C.. Der Unterschied zwischen 
A und B ist allerdings vollkommen sicher (P = 0,001), wahrend zwischen 
C,.D und E kein sicheres Intervall vorhanden ist, aber die Differenz 
zwischen einerseits den Gruppen A und B und andererseits C—E ist 
auch signifikant. Es ist denkbar, dass es ein ungleichmassigeres Nicht- 
trennen in der Meiosis der IV-Kette als des IV-Ringes ist, das die 
groéssere Zygotenletalitat im ersteren Fall bedingt. Das Verhiltnis ist 
sowohl in F, wie in F, dasselbe. 

Die zytologische Stérung, die die betreffende Gruppe charakterisiert, 
scheint auch den Samenansatz in F, typisch zu beeinflussen. Die Sicher- 
heit fiir Differenzen im Samenansatz zwischen F, und F, ist berechnet 
worden, wobei folgende Resultate erhalten worden sind (die Samen- 
frequenz von F, im Verhaltnis zu der von F, ist durch die Vorzeichen 
+ und — angegeben): 
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Ein Vergleich der Variationskoeffizienten fiir die in Rede stehenden 
Generationen der Gruppen A, B und C ergibt, dass F, von Gruppe A 
und B, aber nicht von C im Vergleich mit den Elternlinien niedrigere 
solche hat, wahrend die Variationskoeffizienten in F, durchweg erheblich 
hodher sind. Diese Beobachtung kénnte als die Folge der offenbar be- 
deutend grésseren Stabilitat gedeutet werden, die das Ring-Amphi- 
bivalent im Vergleich mit der Kettenfigur charakterisiert. Aber dieser 
Vergleich muss mit einer gewissen Vorsicht geschehen, denn teils variiert 
die Individuenanzahl erheblich und teils kann die Jahresvariation einen 
Einfluss besitzen, da die Elternlinien F, und F, mitunter nicht im 
gleichen Sommer haben beurteilt werden kénnen. 

Zusammenfassend diirfte iiber die in diesem Kapitel gemachten 
Beobachtungen gesagt werden k6énnen: 1) dass in diesem Material 
Q-Gametensterilitat und — oder — unvollstaindige Zygotenentwicklung 
vorliegt sowie 2) dass neuerdings gewisse Andeutungen dafiir erhalten 
worden sind, dass in der Reaktion zwischen einem Ring und einer Kette 
in der Meiosis ein gewisser Unterschied besteht. 


IX. BLUTEZEITGENE. 
1. EINLEITUNG. 


Es mag eigentiimlich erscheinen, dass die Bliitezeitgene in diesem 
Zusammenhang zur Behandlung aufgegriffen werden. Es bestehen hier- 
fiir indes gute Griinde, denn durch ein Studium dieser Erscheinungen 
kénnen nicht nur fiir die Beurteilung der quantitativen Gene interessante 
Aufschliisse erhalten werden, sondern auch wertvolle Hinweise in bezug - 
auf den Unterschied zwischen dem Abyssinicum- und dem sativum- 
Genom. 

Die Reihe von Forschern, die sich mit Bliitezeitgenen bei Pisum 
beschaftigt hat, ist allerdings erheblich. Es geniigt folgende Namen zu 
nhennen: MENDEL, TSCHERMAK, KEEBLE und PELLEW, HOSHINO und 
WELLENSIEK (s. RASMUSSON, 1935). Aber bis zum Jahr 1935 erschienen 
die Theorien iiber die Gen-Unterlage der Bliitezeit widersprechend. Im 
genannten Jahr ver6éffentlichte RASMUSSON seine eingehenden, in bezug 
auf die Methode teilweise neuen Untersuchungen hieriiber. Er wies 
nach 1), dass nur zwei Grundgene fiir den Hauptteil der genetischen 
Kontrolle der Bliitezeit verantwortlich sind, dass es aber ausser diesen 
eine Anzahl von »modifiers» gibt, die zusammen mit dusseren Be- 
dingungen-zu etwa 50 % den Tag des Aufbliihens der ersten Knospe der 
Pflanze bestimmen. Zu dieser letzteren Gruppe von Einfliissen sollte 
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also z. B. auch der von H. und O. TEDIN (1923) nachgewiesene Einfluss 
der Stammdicke sowie der iibrige pleiotrope Effekt der Pflanze auf den 
ersten Platz der Bliite auf der Pflanze gerechnet werden. 2) wies 
RASMUSSON nach, dass das eine dieser beiden Grundgene identisch oder 
absolut gekoppelt ist mit dem H6henfaktor Le, und dass der zweite 
Faktor (Xa genannt) sehr stark, aber nicht vollstandig mit dem A-Faktor 
fiir Bliitenfarbe gekoppelt ist. Der Zusammenhang zeigte sich so, 
dass le und A je mit ihrem dominanten Allel fiir spate Bliite 
vereint erschienen. Es gelang RASMUSSON durch scharfe Auslese unter 
den Kreuzungsnachkommen zwischen zwei Zeitigkeitstypen die Koppe- 
lung zwischen A und seinem Bliitezeitgen zu sprengen, sodass er eine 
friihe, rotbliitige Pflanze erhielt (die Linien IX und XVI in dieser Arbeit). 
Aber mit Le gelang niemals eine entsprechende Manipulation. Ras- 
MUSSON konstatierte auch, dass die Bliitezeitgene mit einfacher Domi- 
nanz fungierten und dass sie hierbei in Ubereinstimmung mit seiner 
eigenen sog. »>interaction theory» (1933) zusammenwirkten, die besagt, 
dass die Gesamtwirkung mehrerer quantitativer Gene nicht additiv ist, 
sondern dass die Reaktion jedes neuen Gens in ihrer Wirkung von der 
Grésse der friiheren Belastung abhangig ist. 

CLay (1935) hat zum Unterschied von RASMUSSON seine Studien 
tiber verschiedene quantitative Eigenschaften in Handelssorten aus- 
schliesslich von praktischen Zielen bestimmen lassen. In bezug auf die 
Bliitezeitgene begniigt er sich in der Hauptsache mit einer Zusammen- 
fassung der bis dahin ausgefiihrten Untersuchungen und bespricht die 
wichtigsten Theorien iiber das Zusammenwirken von Faktoren. Aber 
er betont, dass keines der Faktorenschemas vor 1935 als vollgut betrach- 
tet werden kénnte und. weist darauf hin, dass eine Auslese von ver- 
schiedenen theoretischen Zeitigkeitslinien zwecks genauerer Bestimmung 
der diese Eigenschaft bedingenden Gene notwendig erscheint. CLAY 
findet ferner eine Korrelation zwischen Bliitezeit und Hiilsenbreite, 
indem spates Bliihen mit schmaler Hiilse einhergehen sollte. 

Im Vorstehenden ist erwaihnt worden, dass Pisum Abyssinicum 
hochwiichsig (Le) und rotbliitig (A) ist, dass es aber trotzdem zu den 
allerfriihesten Typen des ganzen Sortiments gehért. Es gibt demnach 
Griinde zu vermuten, dass hier in der Natur eine Umstellung der Koppe- 
lung zwischen A und dem Zeitigkeitsgen Xa erfolgt ist, wenn ndmlich 
Abyssinicum wirklich denselben Genbestand fiir die Kontrolle der 
Zeitigkeit wie unsere gewOhnlichen Erbsen hat. 

Das vorliegende Material hat direkt einige praktische Vorteile 
fiir die Durchfiihrung einer solchen Untersuchung besessen. Das mit 
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Abyssinicum gekreuzte sativum-Material hat alle Grade von friihen 
Linien enthalten und diese sind in simtlichen Fallen mit einer einzigen 
Linie (Abyssinicum) gekreuzt worden. Die Abweichung in der Zeitig- 
keit ist daher durchweg als Differenz von Abyssinicum angegeben wor- 
den. Bei einem solchen Verfahren kommt es leider zu einer gewissen 
Einseitigkeit, aber mit freundlicher Erlaubnis von Dr. J. RASMUSSON 
sind gewisse seiner tabellarischen Zusammenstellungen (1935) etwas 
umgearbeitet und direkt mit meinen Zahlen verglichen worden, wodurch 
erreicht wurde, dass die Ergebnisse der Artkreuzung im Lichte normaler 
sativum-Varietatenkreuzungen betrachtet werden kénnen. 

Da die Ergebnisse von Untersuchungen von quantitativen Genen 
sich auf ein geniigend grosses Zahlenmaterial stiitzen mtissen, mussten in 
F, sehr umfangreiche Beurteilungsserien ausgeftihrt werden, was seiner- 
seits aus organisatorischen Griinden gewisse Vereinfachungen des Arbeits- 
ganges erzwungen hat. So wurde die Bliitezeit in Linien und F; nicht 
Pflanze fiir Pflanze sondern derart beurteilt, dass wenn mdglich jeden 
zweiten Tag (bei kalter, regnerischer Witterung etwa jeden dritten Tag) 
die Anzahl in der Parzelle tiberhaupt bliihenden Pflanzen abgezahlt 
wurden. Derart wurden Angaben iiber das mittlere Bliitedatum und 
eine ungefahre Schatzung der Variation in bezug auf den Tag des Auf- 
blihens der ersten Bliite jeder Parzelle erhalten. Mit diesem Verfahren 
wurde indessen teilweise die Méglichkeit verloren, wie RASMUSSON (1935) 
dies getan hat, durch Variationsanalyse spezielle Einfliisse (wie Milieu, 
»modifiers» usw.) von der Gesamtvariationssumme abzuziehen und so 
einen festeren Griff um den Effekt der Grundgene selbst zu erhalten. 
1941 wurde indessen jede Pflanze fiir sich beurteilt und hierbei stellte 
sich heraus, dass die Ergebnisse der beiden Methoden gut miteinander 
libereinstimmten. Da es sich in F; nur darum handelte, in gewissen 
Kreuzungen das Ausspalten von extrem friihen Linien oder spaten 
Familien festzustellen, geniigte dieses Verfahren auch in_ dieser 
Generation. 

In F, und F, wurde dagegen jede Pflanze fiir sich beurteilt, wobei 
das Individuum als bliihend aufgefasst wurde, wenn die Fahne der 
ersten Bliite sich entfaltet hatte. Aus praktischen Griinden war es auch 
hier notwendig, dieselbe Parzelle durchschnittlich jeden zweiten Tag zu 
beurteilen. Aus diesem Grund wurden bei der Aufarbeitung des Zahlen- 
materials die Bliihkurven in Klassen von 2 Tagen eingeteilt. Es wurden 
die Mittelwerte und die mittleren Fehler fiir von verschiedenen Gesichts- 
punkten zusammengesetzten Individuenfrequenzen und die Sicherheit 
fiir das Vorhandensein gefundener Differenzen bestimmt (z. B. A—a, 
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Le—le oder eine gewisse F;-Serie verglichen mit einer anderen usw.). 
Die Méglichkeit Mittelwerte verschiedener Jahre miteinander zu ver- 
gleichen, wurde in der Weise erhalten, dass jedes Jahr simtliche Mittel- 
werte als Differenzen von einem gewissen Datum (z. B. den 1. VII 
= +0) bestimmt wurden, worauf die gewiinschten Vergleiche fiir das- 
selbe Jahr berechnet werden konnten (z. B. die Differenz A — a= + 2,3 
Tage mit P= 0,01). Die Gleichheit oder eventuell die Summe solcher 
Berechnungen unter verschiedenen Jahren hatte dann das Schlussurteil 
zu bilden. Die in den hier reproduzierten Tabellen angefiihrten Zahlen 
geben die wirkliche Anzahl Tage an. 

Das Problem der Anzahl Gene fiir die Bliitezeit und ihr Aufbau in 
Abyssinicum ist von zwei verschiedenen Gesichtspunkten angegriffen 
worden. Teils durch Untersuchung, ob es in Abyssinicum einen dem 
Verhaltnis in normalem sativum entsprechenden Zusammenhang zwi- 


- schen Zeitigkeitsgenen und Le sowie A gibt und ob mehrere morphologi- 


sche Gene mit einem solchen Zusammenhang entdeckt werden kénnen, 
teils ist das Verhalten der Nachkommen nach Kreuzung ungleich 
zeitiger Genome untersucht worden, wobei Aufschliisse dariiber erhalten 
werden kennten, ob im Bau der quantitativ bedingten Eigenschaften 
zwischen Abyssinicum und sativum tiberhaupt ein Unterschied vor- 
handen ist. 


2. BEZIEHUNGEN ZWISCHEN DEN GENEN. 


Die erste Frage war demnach, ob die in sativum schon nach- 
gewiesenen Bliitezeitgene Le und Xa in Abyssinicum wiederzufinden sind 
und ob man im Zusammenhang mit dieser Artkreuzung das Vorkommen 
von weiteren »grossen» Bliitezeitgenen nachweisen kann. 

Im Anschluss an die Priifung der genischen Verhaltnisse ist daher 
auch untersucht worden, ob eines der Genallele jedes beteiligten mor- 
phologischen Faktors mit einer anderen Bliitezeit einhergehen kénnte , 
als das andere. Denn wenn z. B. tl-Pflanzen etwas frither bliihen als 
Tl-Pflanzen, besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit dafiir, dass im 
gleichen Chromosom in der Nachbarschaft des Gens T/—1tl ein Bliite- 
zeitgen liegt. Im Anschluss hieran ist es auch mdglich einen direkten 
Lagezusammenhang in den Chromosomen zu entdecken, entstanden 
dadurch, dass gewisse morphologische Gene sich in der Nahe eines 
anderen bestimmten morphologischen Faktors befinden, der seinerseits 
einen direkten Zusammenhang mit einem Zeitigkeitsgen gezeigt hat. In 
diesem Fall gibt also der erstere Faktor Bescheid iiber die Zeitigkeit, 
ein Bescheid, der jedoch nur scheinbar ist. 
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Dass eine Mehrzahl Beziehungen direkter oder indirekter Art zwi- 
schen morphologischen Genen und Bliitezeitfaktoren anzutreffen sein 
werden, steht in Ubereinstimmung mit der nun iiblichen Auffassung 
von der Gréssenordnung der Anzahl Gene, durch die eine rein quanti- 
tative Eigenschhaft durchschnittlich bestimmt werden kann. Ihre An- 
zahl wird eher auf 100—200 als auf 10—100 Gene geschatzt. Im An- 
schluss an diese Auffassung fiihrt auch z. B. ANDERSON (1939) als seine 
Ansicht an, dass man sicherlich eine Mehrzahl quantitative Gene im 
gleichen Eigenschaftsblock antreffen wird, die Koppelung zeigen. Dies 
ist eine Erscheinung, die auch in ihrem Mass die Klarlegung ihres 
Zusammenwirkens erschweren wird. In Pisum, das nur 7 haploide 
Chromosomen besitzt, sollte man haufig klare Koppelungsfalle zwischen 
die Zeitigkeit bestimmenden Genen, und gleichzeitig mit Zeitigkeitsgenen 
verbundenen, in der Nahe voneinander gelegenen morphologischen 
Genen finden. Hierbei diirfte indessen eine gewisse Schwierigkeit fiir 
die Entscheidung bestehen, welche Beziehungen der oben angefiihrten 
Art nur scheinbar sind, d. h. fiir solche Faktoren, die sich in der Nahe 
von demselben Zeitigkeitsgen befinden. 

Tabelle 17 enthalt eine summarische Zusammenstellung der Ergeb- 
nisse einer solchen Untersuchung. Sie wurde in den Jahren 1937 und 
1938 durchgefiihrt, in denen auch i. ii. die gréssten F.-Generationen 
analysiert worden sind. Um das Unsicherheitsmoment in einer Beur- 
teilung von diesem Schwierigkeitsgrad nicht unn6tig zu erhéhen, sind 
die Ergebnisse dieser beiden Jahre nicht vereinigt worden, sondern ihre 
Ubereinstimmung in den beiden Serien soll ein weiteres Indizium fiir 
die Zuverlassigkeit der Resultate bilden. Die untersuchten morphologi- 
schen Gene sind in diesem Fall, im Gegensatz zu dem Vorgehen bei den 
Spaltungs- und Koppelungsanalysen, mit ihren dominanten Allelenbe- 
zeichnungen angegeben. Dies geschah, da die Mehrzahl von ihnen mit 
ihrem dominanten Allel mit einem Faktor fiir Spite vereint zu sein 
scheint. Die Differenzkolumne gibt den Unterschied in den Anzahl 
Tage und die Wahrscheinlichkeit dafiir an, dass die Dominante friiher 
(—) oder spater (+) als die Rezessive bliiht, und zwar in Mittelwerten 
fiir alle Kreuzungen, in denen das betr. Gen gespalten hat. In diesem 
Zusammenhang diirfte es am Platz sein zu erwahnen, dass natiirlich ein 
Vergleich der Zeitigkeitsreaktion eines Gens in den verschiedenen Kreu- 
zungen angestellt worden ist. Hierbei hat sich stets ergeben, dass in 
den Fillen, wo eine signifikative Reaktion erhalten worden ist, diese 
gleichartig und, abhangig vom Umfang des Materials, auch in jedem 
einzelnen Glied sicher gewesen ist. 
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TABELLE 17. Der Zusammenhang zwischen morphologischen Genen 
und Bliitezeit in der Kreuzung Ab. X sat. F». 
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Die verschiedenen im Zusammenhang mit der Bliitezeit untersuch- 
ten Gene sind in Tabelle 17 in die Koppelungsgruppen eingeordnet, zu 
denen sie laut Kap. IV gehéren, und in jeder solchen Gruppe sind sie 
laut Tabelle 9 linear geordnet. In der Kolumne ganz links in Tabelle 17 
sind die Koppelungen in Crossover-Prozenten angegeben, die die Gene 
miteinander verbinden sollten. Hierbei geben Zahlen ohne Klammern 
die Co-Werte fiir Ab. sat. und Zahlen in Klammern jene fiir sat. X sat. 
an. In den Fallen wenn zwei nahe einander im gleichen Chromosom 
gelegene Gene eine signifikative Beziehung zur Zeitigkeit zeigten und 
diese Reaktion fiir beide Gene in dieselbe Richtung ging, hat man star- 
ken Grund zu vermuten, dass ein und dasselbe Zeitigkeitsgen die Ursache 
dieser Reaktion sein kann. Hervorgehoben sei noch, dass ein direkter 
Einfluss der Grundgene Le und Xa zuweilen auch eine scheinbare Zeitig- 
keitsreaktion seitens eines anderen Faktors verursachen kénnte. Eine 
Untersuchung in dieser Richtung ist ausgefiihrt worden, aber es ist nichts 
an den Tag gekommen, das eine solche Méglichkeit direkt bestatigt. 
Ferner ist die Méglichkeit gepriift worden, ob eine gewisse Lage auf der 
Pflanze oder eine gewisse phainotypische Manifestation (z. B. Blattgene, 
Bliitenfarbe, Hiilsengene usw.) einen entscheidenden Einfluss auf ihre 
Zeitigkeit besitzen kénnten. Dies scheint indessen auch nicht der Fall 
zu sein. Dagegen kann man sich vorstellen, dass die morphologische 
Ausformung des dominanten oder rezessiven Phinotypus eines gewissen 
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Allels zuweilen Pravalenz in der einen oder anderen Richtung bedingt, 
wofiir unten Beispiele angeftihrt werden sollen. 

Aus Tabelle 17 geht hervor, dass es vor allem die Gene Le, Am, Tl 
und U sind, die in beiden Jahren einen gleichartigen und sicheren Unter- 
schied zwischen den Allelen gaben. 

Friiher bekannte Beziehungen. — Dass Le signifikant reagieren 
wiirde, war fast zu erwarten, da dieser Faktor in RASMUSSONs sativum- 
Kreuzungen so klare Wirkung zeigte. Der Effekt des Gens in bezug 
auf Zeitigkeit ist auch in beiden Fallen von ungefahr gleicher Gréssen- 
ordnung. Denn in den Ab. X sat.-Kreuzungen bliihten die Le-Pflanzen 
2—3 Tage friiher als die le-Pflanzen, und laut RASMUSSON 1935 betragt 
der Unterschied zwischen ihnen in sativum-Kreuzungen gleichfalls 
2—3 Tage. Der Zusammenhang zwischen Le und Zeitigkeit ist dem- 
nach in beiden Arten derselbe. 

Auch das Gen A verhalt sich wie erwartet, wenn ihm Bliitezeit- 
reaktion fehlt. Denn bei der Kreuzung von Abyssinicum mit sativum 
wird ein rotbliitiger, friiher Typus (Ab.) mit einem weissbliitigen friihen 
 Typus (sat.) vereinigt. Da RASMUSSON (1935) fiir sativum gezeigt hat, dass 
weisse Bliiten mit Friihzeitigkeit verbunden sind (d. h. der Genformel 
axa entsprechen) und da in F, der Kreuzung Ab. X sat. auch kein 
Unterschied in der Zeitigkeit zwischen roten und weissen Bliiten be- 
merkt werden kann, so zeigt gerade diese Erscheinung, dass Friihzeitig- 
keit auch mit der roten Bliitenfarbe von Abyssinicum korreliert ist. 

Abyssinicum hat demnach die Genformel A xa, was einer direkten 
Umstellung der Koppelung in gewéhnlichem sativum entspricht; vgl. 
RasmMussons HRT- und LRT-Linien in Tabelle 1. 

Neue Beziehungen. — Aber auch andere Gene haben einen ge- 
wissen Zusammenhang mit der Bliitezeit gehabt. 

Einen dieser Fille bildet das Gen Tl. TI-Pflanzen haben bekannt- 
lich normale, tl-Pflanzen dagegen zu Blattchen umgebildete Ranken. 
Die Untersuchung zeigt, dass ¢l-Pflanzen durchschniltlich ein paar Tage 
friiher als T/-Pflanzen sein sollten und diese Manifestation ist konse- 
quent und beide Jahre klar signifikativ. Dieses Ergebnis ist recht in- 
teressant, da eine vergrésserte Assimilationsflache wenigstens in nor- 
malen, feuchten Jahren die vegetative Entwicklung der Pflanze eher 
verlangert und damit die Bliitenanlage verzégert. Ferner ist bemerkens- 
wert, dass KEEBLE und PELLEw (1910) keinen Zusammenhang zwischen 
dem Einfluss der Internodienlange auf Bliitezeit und T/ gefunden haben. 

Indessen gibt auch der R-Faktor eine gewisse Reaktion fiir 
Zeitigkeit. Aber laut der Chromosomenkarte erscheint es sicher, dass 
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Tl und R sich im selben Chromosom befinden, obgleich naher einander 
in sativum als in Abyssinicum, weshalb es méglich ist, dass sich dasselbe 
Zeitigkeitsgen im Zusammenhang mit ¢/ und r zu erkennen gibt. 

Schwieriger zu erkliren ist dagegen die Erscheinung, dass der 
U-Faktor (»obscuratum-Samen») einen Zeitigkeitseffekt zeigen sollte. 
Man k6nnte an eine pleiotrope Wirkung des A-Faktors selbst denken, dies 
ist aber weniger wahrscheinlich, teils da U in die entgegengesetzte Rich- 
tung zu wirken scheint, teils da sein Auftreten nicht gleichzeitig mit dem 
A-Gen variiert. Es wiirden eher recht starke Griinde fiir die Annahme 
einer Koppelung mit Le bestehen, wenn nicht auch hier die Wirkungen 
in verschiedene Richtungen gehen wiirden. Fiir das Vorkommen eines 
speziellen mit dem U-Gen verbundenen Zeitigkeitsgens sprechen also 
gewisse Beobachtungen. Aber hierbei sollte Abyssinicum, das den 
U-Faktor selbst in dominanter Form enthalt, ein Gen fiir Spate be- 
kommen haben. Die Ab.-Linie ist jedoch 4usserst friihzeitig, weshalb 
eine Belastung: mit einem Gen fiir Spate unwahrscheinlich diinkt. Es 
ist sehr wohl méglich, dass zwischen Zeitigkeit und der »obscuratum»- 
Eigenschaft zufolge der Empfindlichkeit der letzteren Eigenschaft gegen 
aussere Ejinfliisse eine scheinbare Korrelation entstanden ist. 

Laut Tabelle 17 sollte auch das Gen Am eine gewisse Zeitigkeit 
bedingen. Die Reaktion ist verhaltnismassig stark (—5,o und — 1,2 
Tage fiir die betr. Jahre), aber die Sicherheit ist nur annahernd signi- 
fikativ. Trotzdem tritt hier wahrscheinlich ein neues Gen fiir Zeitigkeit 
auf. Denn Am ist ein vollstandig selbstandiger Faktor und keine an- 
deren Gene um Am im gleichen Chromosom zeigen deutliche Reaktio- 
nen fiir Zeitigkeit. Dieses neue Gen fiir Bliitezeit sollte in seiner Wirkung 
etwa mit xa in sativum-Kreuzungen gleichgestellt werden kénnen. 

Auch einige andere nicht sicher nachgewiesene Beziehungen mit 
der Bliitezeit zeigt Tabelle 17, so fiir Td, D, F und Pl. Aber teils zeigen 
diese Gene weder dieselbe Reaktion bei Anwesenheit verschiedener Le- 
und A-Allelen und teils ist es im allgemeinen nur die Gesamtsumme, 
die einen signifikativen Bescheid gibt und nicht alle einzelnen Kreu- 
zungen. Bis weitere Erfahrungen iiber diese Beziehungen zur Zeitig- 
keit vorliegen, miissen sie wohl als zufalliges Zusammenwirken oder 
jedenfalls als eine spezielle Reaktion eines stark wirkenden Modifika- 
tionsgens aufgefasst werden. 

Auch in anderen Pflanzen hat man indessen den oben: beschrie- 
benen ahnliche Beziehungen gefunden. So hat z. B. BARTELS (1940) 
beim Lein eine starke Korrelation (= Koppelung) zwischen Bliitezeit 
und Stengellange gefunden. Er findet auch einen starken Einfluss von 
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verschiedenen geographischen Rassen. Ferner hat WEXELSEN (1934) 
bei der Gerste 4 Gene fiir Zeitigkeit festgestellt, die alle Koppelung mit 
morphologischen Genen aufweisen. 

Etwas anderer Auffassung sind dagegen HARLAND (1936) und 
SiLow (1939) in bezug auf Artkreuzungen innerhalb Gossypium. Sie 
sind der Ansicht, dass das Fibermerkmal, das rein quantitativ ist, nicht 
von einigen einzelnen Hauptgenen bedingt wird, sondern dass jede Art 
ihren distinkten Genkomplex zu besitzen scheint. 


3. ARTDIFFERENZEN IN QUANTITATIVEN GENEN IM ALLGEMEINEN. 

Bei einer geographischen Art mit so gut abgegrenztem Verbreitungs- 
gebiet wie Pisum Abyssinicum, hat man fast zu erwarten, dass die 
Isolation im Zusammenhang mit der Auslese in einem solchen Fall die 
Entstehung einer geographischen Form mit von der Gattung im iibrigen 
in gewissem Grad abweichendem Genbestand beeinflusst hat. Sowohl 
BARTELS (1940) wie StrLow (1939) legen in ihren Untersuchungen iiber 
quantitative Gene Beweise dafiir vor, dass eine solche Annahme fiir die 
von ihnen untersuchten Gattungen Giiltigkeit besitzt. 

Indessen haben weder die Ergebnisse in Kap. III iiber die Spal- 
tungsverhaltnisse der Gene noch im Kap. IV itiber die Koppelungs- 
analysen prinzipielle Unterschiede zwischen dem Genbestand von 
Abyssinicum und sativum nachweisen kénnen, ein Umstand, der mit 
Hinblick auf die zytologischen Erfahrungen nicht iiberraschend er- 
scheint. 

Eine vergleichende Untersuchung iiber das Verhalten der Nach- 
kommen in bezug auf die Bliitezeit im Verhaltnis zu den Elternlinien 
von Abyssinicum X sativum-Kreuzungen einerseits und sativum X sati- 
vum-Kreuzungen andererseits diirfte gewisse Aufschliisse iiber die 
Ubereinstimmung zwischen den quantitativen Genen der Arten geben 
kénnen. Eine solche Priifung ist fiir F, und F, in diesen Artkreuzungen 
ausgefiihrt worden und Dr. J. RASMUSSON hat es mir gestattet, gewisse 
seiner Tabellen (1935) als Unterlage fiir die Beurteilung des Verhaltens 
der in Frage stehenden Eigenschaft in sativum-Varietaéten-Kreuzungen 
zu benutzen. 

Die Tabellen 18a und b zeigen die Resultate in dieser Hinsicht 
zwischen den Ab. X sat.- und sat. X sat.-Kreuzungen. Die beteiligten 
Kreuzungen sind nach der Beschaffenheit der sativum-Varietaten in 
bezug auf die Grundgene Le und A gruppiert worden, sodass daher in 
Tabelle 18a die erste Gruppe aus Kreuzungen zwischen der friihen 
Abyssinicum und genetisch frithen sativum-Varietaten (Le xa) besteht, 
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wahrend die letzte Gruppe Kreuzungen mit spaten sativum-Varietiten 
enthalt (le Xa). Die dazwischenliegenden Gruppen bilden Zwischen- 
typen. Die Tabelle 18 6b iiber sat. X sat.-Kreuzungen ist zum Vergleich 
in gleicher Weise eingeteilt. Fiir die Ab. X sat.-Kreuzungen sind die 
Differenzen in bezug auf Bliitezeit, ausgedriickt in Anzahl Tage, immer 
als Unterschied vom mittleren Bliitetag der Abyssinicum-Linie ange- 
geben. Die Bestimmung dieses hat auch jedes Jahr als Ausgangspunkt 
fiir die im selben Jahr ausgefiihrten Vergleiche zwischen den Kreuzungs- 
nachkommen gedient. Im Material von RASMUSSON (Tabelle 18 b) hat 
ein mittlerer Bliitetag fiir ein bestimmtes, jedes Jahr gebautes Standard- 
Liniensortiment als Ausgangspunkt fiir die Angabe der Bliitezeitdiffe- 
renzen gedient. In Tabelle 18a geben die Vorzeichen daher das Ver- 
haltnis des Bliihens zu Abyssinicum selbst an, in Tabelle 18 b zu einem 
bestimmten Standardsortiment. In der Kolumne zwischen den Eltern- 
linien gibt das Vorzeichen die Blitezeit der spateren Linie im Verhaltnis 
zur Bliitezeit der zuerst angegebenen Linie an. Die Lage der F,- und 
F.,-Nachkommen ist als Unterschied zwischen dem Mittelwert der 
Elternlinien und der Nachkommen angegeben, wobei ein Plus angibt, 
dass die Nachkommen durchschnittlich spater blihen und ein Minus, 
dass sie friiher bliihen als dem Mittelwert der Eltern entspricht. Fiir 
F, ist auch die Sicherheit fiir diese Differenz angegeben worden. 

Bei einem Vergleich der beiden Tabellen ergibt sich unter anderem 
folgendes: 1) F, von Ab. X sat. ist durchweg signifikant spater als der 
Mittelwert der Elternlinien. In sat. X sat. ist diese Erscheinung nur in 
wenigen Fallen signifikant und tiberdies gibt es auch eine Tendenz zum 
entgegengesetzten Verhaltnis, d. h. der Mittelwert fiir F, entspricht im 
grossen derselben Zeitigkeit mit der fiir die Elternlinien. 2) F, von 
Ab. X sat. ist im allgemeinen gleich spat wie die an der Kreuzung teil- 
nehmende sativum-Varietat, oder sie neigt zu einer zwischen den Eltern 
intermediaren Lage. In sat. X sat.-Kreuzungen ist F, typischer inter- 
mediar zwischen der Zeitigkeit der Eltern. 3) Es besitzt keine ent- 
scheidende Bedeutung, welcher Zeitigkeitstypus von sativum mit dem 
friihen Abyssinicum gekreuzt wird. F. wird immer gleich spat im Ver- 
haltnis zu den Eltern. In sat. X sat. ist die Variation in dieser Hinsicht 
sehr gross, und es kann keine bestimmte Tendenz wahrgenommen 
werden. 4) F, ist ungefahr gleich spat wie F, in Ab. X sat. Fir 
sat. X sat. macht Rasmusson diesbeziiglich leider keine Angaben. 
5) F, und F, von Ab. X sat. sind im Durchschnitt aller Kreuzungen 
9,0 und 9,7 Tage spater als der Durchschnitt der Eltern. In sat. X sat. 
ist F, nur 1,3 Tage spater. 
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TABELLE 18a. Die Bliitezeit in den Kreuzungen. — Vergleich von 
Grundgenen mit dem Genotypus. —— Anzahl Tage. — P. Abyssinicum 
sativum-Varietdten. 


Itern 


Linien Genotypen 


Diff. 
zwischen 
a 
Mittelwert 
d. Eltern 
F, minus 
Mittelwert 
d. Eltern 
IF, minus 
Mittelwert 
d. Eltern 


.X HRT (XVI) Lexa X Lexa + 11,2 
. X Umb. (XI) d:o + 21,3 
_X Es, (XII) d:o + 20,0 
_X SIN (XVII) d:o +1744 
Ab. X aarb (XX) d:o + 18,5 


Ab. X d. W. (X) Lexa X Le Xa + 20,4 Oset 
Ab. X P—p (XV) d:o + 17,3 
Ab. X Solo (XVIII) d:o + 18,7 
Ab. X A ar B (XXIV) d:o + 14,3 


+ 8,2 $% 

+ 11,5 # 

+ 15,128 = 8,17 
* 


4. 
4- 
+ 
4 


+ 952% 16,93 
+ 11,8#2 18,22 
+ 14,128 13,07 
+ 10,0 #% 20,92 
+11,0%% 19,11 
+ 84£ 8,33 


Ab. X WW (I) Lexa Xlexa + 6,1 
Ab. X Ac. (III) d:o — 9 
Ab. X Fr. n. (V) d:o + 1,55 
Ab. X LRT (IX) d:o. + 30 
Ab. X Cdw (IV) d:o + 10,8 
Ab. X PdH, (VI) d:o + 15,5 


| 


8,4 + 8,24 17,25 
5,0 + 832% 10,18 


Ab. X Gd. (II) Lexa X leXa + 16,8 
Ab. X PdH, (VII) d:o + 10,0 


++ +4++4 


Diese konsequente, durchweg signifikante Spite von F, der Kreu- 
zungen zwischen Abyssinicum und salivum-Varietaten bildet einen wich- 
tigen Unterschied im Vergleich mit sat. X sat. Die zwischen den 
Tabellen vorhandenen Ubereinstimmungen sprechen jedoch fiir die 
Annahme, dass in beiden Serien im iibrigen eine normale Spaltung in 
den Grundgenen fiir Bliitezeit stattfindet. Diese typische Spate der gan- 
‘zen F,-Generationen von Ab. X sat. diirfte als Folge einer Begegnung 
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TABELLE 18 b. Die Bliitezeit in den Kreuzungen. (Aus RAsmusson, 
1935, Tab. 3). — Vergleich von Grundgenen mit dem Genotypus. — 
Anzahl Tage. — Sativum-Varietdten X sativum-Varietdten. 


Linien Genotypen F,-Varianz 


Diff. 
zwischen 
d. Eltern 
Mittelwert 
d. Eltern 
Mittelwert 
d. Eltern 


Bism. X HRT, Lexa X Lexa + 0,6 5,71 
HRT,, X St d:o + 12,4 10,04 
HRT, x Es, d:o + 8,7 16,10 
Bism. X GJ Lexa X LeXa + 10,6 4 19,92 
Es,, X GJ d:o + 0,2 7,98 
Bism. X Buxb. Lexa Xlezxa — 3,1 18,95 
Es,, X Buxb. d:o — 13,5 23,56 
Es,, X LRT, d:o — 11,6 25,50 
St X LRT, d:o — 11,6 : 7,72 
Bism. X Gd. Lexa XleXa + 9,1 — 13,26 
HRT,, X Gd. d:o + 12,2 13,80 


zwischen zwei, teilweise verschiedenen quantitativen Bliitezeitgenomen 
zu deuten sein, da namlich die extreme Friihzeitigkeit von Abyssinicum 
durch eine Serie besonderer, schwacher rezessiver Zeitigkeitsgene [laut 
MATHERS Gedankengang (1943) ziemlich schwach wirkender sog. 
»Oligogene» und schwach wirkender sog. »Polygene»| bedingt wird, 
welche Gene im Laufe der Entwicklung fiir diese geographische Form 
spezifisch geworden sind und deren dominante Allele in unserer nor- 
malen sativum-Form reprasentiert sind. 

Weitere Belege fiir solche Annahmen geben ferner gewisse Kreu- 
zungen in Tabelle 18a. Unter der Voraussetzung dass die Bliitezeit- 
gene von Abyssinicum und sativum ganz iibereinstimmen, sollte nim- 
lich die Kreuzung Ab. X HRT. weder eine Spaltung noch einen im Ver- 
haltnis zu den Elternlinien spateren Bliihmittelwert in F, aufweisen, 
da beide Elternlinien theoretisch gesehen die gleiche Kombination der 
zwei grundlegenden Zeitigkeitsgene Le und Xa enthalten sollten. Aus 
den gleichen Griinden sollte auch in der Kreuzung Ab. X Es. II oder 
Ab. X Umb. u. a. kein Unterschied in der Bliitezeit zwischen dem Linien- 
mittelwert und F, sowie F, bestehen, oder es sollte das Gen Xa spalten. 
Es verhalt sich indessen umgekehrt, da in diesen Kreuzungen die 
a-Pflanzen (= xa = weissbliitige Individuen) durchschnittlich spater 
sind als die A-Pflanzen (= Xa—rotbliitige Individuen). 

Ubrige geographische Formen. — Alle oben mitgeteilten Beobach- 
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tungen tiber Blitezeit in bezug auf das Verhaltnis von Abyssinicum zu 
sativum scheinen demnach dafiir zu sprechen, dass der Genbestand von 
Abyssinicum fir diese quantitative Eigenschaft wirklich von dem fiir 
sativum etwas verschieden ist. Es ware daher auch fiir die Beleuch- 
tung der Verwandtschaftsverhiltnisse in der Gattung in ihrer Ganze von 
Interesse klarzulegen, ob dieser Unterschied fiir Abyssinicum speziell 
ist oder ob mehrere urspriingliche geographische Formen einen 4hn- 
lichen von sativum abweichenden Genbestand besitzen. Leider haben 
indessen die itibrigen Rassen in dieser Hinsicht nur fragmentarisch unter- 
sucht werden kénnen, aber die wenigen wirklich vorhandenen Ergeb- 
nisse geben diesbeziiglich trotzdem gewisse Aufschliisse. 

So betragt in der Kreuzung Ab. X Puschki der Bliitezeitmittelwert 
fir die Elternlinien + 3,2 Tage (die Differenz zwischen ihnen = +- 9,5) 
und der Mittelwert fiir F, = -+ 14,0 (P fiir den Unterschied gegeniiber 
dem Mittelwert der Eltern = < 0,001). Es besteht hier also zwischen 
Ab. und Puschki dasselbe Verhaltnis wie zwischen Ab. und sat. Wenn 
man indessen Tibet. mit sat. Ac (III) kreuzt, wo also beide Eltern sehr 
frih sind (Differenz —— 0,9; Mittelwert == — 2,9), so wird F,. friiher 
(=— 10,0 Tage; P= < 0,001). Die Kreuzung Tibet. X sat. Gd (II), mit 
der Elterndifferenz + 5,3 und dem Mittelwert —0,5 Tage, bekommt 
dagegen F,-Nachkommen, deren Mittelwert mit dem der Eltern iiber- 
einstimmt (n=1171). Diese zwei letzteren Kreuzungen sollten an- 
deuten, dass Tibet. ungefahr dieselben Gene fiir Zeitigkeit besitzt wie 
sativum. In den iibrigen Kreuzungen gab es zu wenig Individuen um 
eine genaue Bestimmung zu gestatten oder es sind Schwierigkeiten bei 
der Beurteilung des Bliihtages der Linien infolge mangelnder Anpassung 
an das Klima aufgetreten, sodass ein exakter Vergleich nicht hat aus- 
gefiihrt werden kénnen. 

Indessen kann man zur Annahme neigen, dass sativum, elatius, 
Puschki und Tibetanicum im grossen dieselben Gene fiir Bliitezeit ent- 
halten, wahrend Asiaticum in dieser Hinsicht vielleicht mit Abyssinicum 
ubereinstimmt. Zu welcher Gruppe humile und fulvuum gehéren, hat 
wegen der sehr grossen Schwierigkeiten diese Rassen zu ziehen, nicht 
klargelegt werden kénnen. 

Schliesslich mag es berechtigt sein, ein erginzendes Resultat von 
der F;-Kultur einiger Kreuzungen anzufiihren. F; der Kreuzung Ab..X | 
sat.-Ac. (d. h. Le xa X le xa) bliihte durchschnittlich -+ 3,2 + 0,39 Tage 
spater als dem allgemeinen Mittelwert des Anbaujahres entsprach. F; 
von Ab. X sat.-dW. (d. h. Lexa X Le Xa) blithte + 2,6+ 0,53 Tage 
spater als dem Mittelwert entsprach. Dagegen betrug der entsprechende 
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Blihmittelwert fiir Tibet. X sat.-Ac. — 6,7 + 0,99 Tage. Auch hier wird 
also der ausgepragte Unterschied im Einfluss von Abyssinicum bzw. 
Tibetanicum auf die Zeitigkeit in Kreuzungen mit dem saltivum-Kompiex 
angedeutet. 

Zusammenfassend diirfte auf Grund der Ergebnisse des Studiums 
iiber die Bliitezeitgene in Abyssinicum und sativum folgende Theorie 
vorgelegt werden kénnen: In der Hauptsache scheint die Bliitezeit beider 
Arten durch den gleichen quantitativen Genkomplex kontrolliert zu 
werden. Sowohl das Bliitezeitgen Le wie Xa ist in beiden Rassen 
dasselbe, obgleich die Koppelung von Xa mit dem Bliitenfarbenfaktor 
A in Abyssinicum im Vergleich mit dem Verhaltnis in normalem sativum 
umgekehrt ist. Ausser dem fiir sativum normalen Genbestand wird 
Abyssinicum tiberdies durch einen besonderen Komplex von rezessiven 
Genen fiir Zeitigkeit gekennzeichnet. 

Sowohl elatius und Puschki wie Tibetanicum diirften denselben 
Komplex von Bliitezeitgenen wie sativum besitzen, wahrend Asiaticum 
in dieser Hinsicht vielleicht eher mit Abyssinicum iibereinstimmt. 

Ausserdem hat die Untersuchung angedeutet, dass gewisse andere 
morphologische Faktoren als Le und A, namlich Am, TI—R und viel- 
leicht U je mit einem verhaltnismassig starken Grundgen fiir die Be- 
stimmung des Merkmals Bliitezeit gekoppelt sein kénnen. 


X. DIE SYSTEMATISCHE EINTEILUNG DER 
GATTUNG PISUM. 


Den ernstesten Nachteil, den ein Genetiker gegeniiber einem Zyto- 
logen beim Vergleich verschiedener geographischer Arten hat, bildet die 
Schwierigkeit des ersteren seine Schlusssatze auf ein geniigend allseitiges 
und repriasentatives Material der verschiedenen Komponenten auf- 
zubauen. 

Am besten wird diese Frage durch ein naheliegendes Beispiel ver- 
anschaulicht: Mrs. SANSOME und Miss PELLEW haben aus dem von einer 
englischen Expedition nach Tibet erhaltenem Erbsenmaterial drei ver- 
schiedene Linien aufgezogen. Nur eine dieser Linien war vom Normal- 
typus strukturell abweichend (= meine Tibetanicum-Linie), aber simt- 
liche scheinen ungefahr denselben Phanotypus gezeigt zu haben. Das 
Vorkommen und die Frequenz von, wie dies in Pisum der Fall ist, 
weniger bedeutenden strukturellen Veranderungen ist keine primare 
Erscheinung fiir eine gewisse geographische Art. Die Kenntnis, die man 
iiber die gegenseitige Lage der einfachen morphologischen Gene erhal- 
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ten kann, gibt auch nur in begrenztem Umfang ein Bild vom qualitativ 
und quantitativ verschiedenem Genotypus, der gerade das charakteristi- 
sche aber gleichzeitig schwerdefinierbare Aussehen der einen oder 
anderen Art bedingt. Soweit dies tunlich ist, sollen deswegen nun 
meine an den Kreuzungen teilnehmenden Linien mit den untersuchten 
Reprisentanten und der Beschreibung der urspriinglichen Population 
verglichen werden. 

In erster Linie gibt es einige Forscher, die mit gewissen oder ahn- 
lichen geographischen Formen wie meinen gearbeitet haben. Der erste 
unter diesen diirfte FEDOTOV (1930, 1936) sein, der Kreuzungen haupt- 
sichlich zwecks Studium der Bliitenfarbengene, zwischen sativum, 
elatius, Abyssinicum, humile, fulvuum und einer rotgelb bliihenden 
Afghanistan-Erbse ausgefiihrt hat. Die Beschreibungen seiner Linien 
wie auch seine Resultate stimmen ganz mit meinen tiberein. _LUTKOV 
(1930) hat P. humile mit sativum gekreuzt. Uber die Ubereinstimmung 
dieser Art mit dem Material von Mrs. SANSOME soll unten berichtet 
werden. LuTKkOvs humile stimmt vollkommen mit meinem iiberein, 
woraus folgt, dass Mrs. SANSOMEs (1938 a) Linie dieser Rasse auch nicht 
abweicht, und da Miss E. Surton (1937) ihre Studien gerade mit dieser 
Linie ausgefiihrt hat, besitzt man Recht hier volle Ubereinstimmung 
anzunehmen. A. W. SUTTON (1911, 1914) erwarb fiir seine Samenfirma 
einige Samen des sog. P. humile, mit dem er spiter einige Kreuzungen 
machte. Seine Beschreibung spricht indessen fiir eine Verwandtschaft 
mit der als P. fulvuum bezeichneten geographischen Form. Schliesslich 
hat HAKANSSON (1936 a) die Zytologie von Kreuzungen zwischen humile 
und fulvuum untersucht. Die Kreuzungen sind von DE HAAN ausgefiihrt. 
aber iiber die Morphologie der Elternlinien wird nichts mitgeteilt. Mit 
der englischen Linie von Tibetanicum, tiber deren Herstammung oben 
berichtet worden ist und von der meine eigene Linie herstammt, haben 
SANSOME und PELLEw ihre sowohl vom zytologischen wie genetischen 
Gesichtspunkt bahnbrechenden Arbeiten (1931, 1932, 1933 u. a.) aus- 
gefiihrt. 

Verschiedene Pisum-Rassen sind auch zu vergleichendem systemia- 
tischem Zweck gebaut worden, so von WHITE (1917 a und b u. a.) und 
von HEDRICK (1929). Ihre Beschreibungen stimmen sehr gut mit meinen 
Beobachtungen. Von rein floristisch-taxonomischen Werken beschreibt 
BolssteR (1872) ausfiihrlich Pisum, waihrend gréssere Handbiicher wie 
BONNIER (1933) und Heer (1924) die Gattung nur ganz fliichtig be- 
riihren. Die Ubereinstimmung zwischen denselben ist jedoch als gut 
zu betrachten. Ausserdem haben einige Botaniker in der Natur gewisse 
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| 
| 

Nomenklatur | Vorkommen | Wuchstypus | Stamm | Blatter 
H | 


| | 





| P. sativum | Ganze Welt, Robust, Lange Inter- Grin, wachsig, panaschiert, gefarbt 
'»Vollkommen! nur kulti- | 80-110 cm,| nodien mit | Snentien, breite, teilweise gezahn 

dominant». | vierte For- rankend. rundem =| Nebenblatter; ganzrandige, 3—5-pa 
men, Querschnitt, | rige Blatter, Blattchen gegensti 
v. d. Basis | dig; 1--2 Paar Ranken; stark a 
nicht ver- | gebreitete pleiotrope Wirkung d¢ 


zweigt. Gens A, 








P. saiivum Eu. (medi- | Sehr robust, | = salivum. | = sativum, aber mit grésseren, sta 
f. elatius. | terran.) As. 120-140 cm, ker gezahnten Nebenblattern; starfh 
N. Afrika. | verzweigt wachsig. 


rankend. 


P. sativum Schwarzes | Nicht ganz | =salivum. | = sativum, farbloses Maculum, da 
f. Puschki, nur| Meer. In- | so robust Gen A weniger pleiotrop. 
lebendes Mate-| dien? —_ wie vorste- 
| rial von TE- hende, 80— 

DIN, Svalof. ' —100 cm, 
rankend. 


| 
| 
| P, sativum f. Klein- Zart, ran- | = sativum. |= sativum, mit durchweg 2 Blat 
Asiaticum, nur Asien. | kend. ‘chen, 1—2 Paar Ranken, farblos¢ 
lebendes Mat. | | -Maculum, das Gen A schwacher plei 
vom Bot. Gar- | trop. 

ten in Lund. 








| | 
| | 
P. sativum, f. Tibet. | 
| Tibetanicum, | zart, 60—80| haufig vom | Blattchen, 1—2 Paar Ranken, diff Fahn 
| 


Ziemlich = salivum, |= sativum, aber typisch mit 2 Pag® mitt 


nur lebendes 
Mat. v. Dr. 
RASMUSSON  Uu. 


cm, rankend.} Grund ver- | ner Wachsiiberzug, starke Pan§§ nacht 
zweigt. — schierung, farbloses Maculum. | 
Gen A schwach pleiotrop. 


Mrs. SANSOME, 
Gr. Britannien. | | 
P. Abyssini- | Abessinien. | Zart, 40—50/ Lange, ‘Normal, am Grund stark gezahog§ Ganz 
cum cm. Stets v.| diinne In- | Nebenblatter, farbloses Maculum; e%@ stielt. 
| Grund ver- | ternodien. | Paar deutlich gestielte, diinn ait hell 
zweigt. Aus | Ziemlich |ende, aber deutlich gezahnte Blat breit; 
steif. ‘chen. 1—2 Paar Ranken; dinn@® farblo 
| | Wachsiiberzug, schwach panaschien@ lichte 
Das Gen A ist nicht pleiotrop. } 


Gebirgsge- 
genden. 














Bliiten 


| 
Hiilsen Samen 


Keim- 
blatter 


| | 
een Anmerkung | 
lung | 





1-2 je Stiel, purpur- 
farbig, Fahne 2—3 cm 
preit, Fligel frei. Ge- 
farbt wie Fahne od. dunk- 
ler; Schiffchen + farblos ; 
nur nachtempfindlich; 
welkt nach 2—3 Tagen. 


il = sativum, gew. bifloral; 
lange Stiele, Fahne + 
ifarblos, purpurn geadert, 
| Fligel dunkel purpurn, 
Schiffchen + farblos. 


Unifloral. Fahne schwach 
purpurn, 1,5—(2) cm 
breit, Fliigel dunkelpur- 
pur, Schiffchen farblos, 
ziemlich lichtempfind- 
lich, 


Blass purpur Fahne, ge- 
adert, 1,;5—2 cm breit. 
Fligel v. gleicher Farbe. 


Ziemlich lichtempfindlich. 


Mittelpurpur, geadert; 
Fahne 1,5 cm breit; nur 
nachtempfindlich, relativ 

kurzes Blihen. 


Ganz unifloral, kurz ge- 

stielt. Fahne  scheckig, 

hell purpurfarben. 1 cm 

breit; Fliigel desgl.; fast 

farbloses Schiffchen. Sehr 

lichtempfindlich. Bliht 
nur einen Tag. 








i 

Violett (ge- | Grau m. brau- 

wohnlich | nem Ton (ge- 
griin!), ge- Eyerssorens nicht 
rade,stumpf,/ marmoriert), 
mit starker | violett punk- 
Membran _ tiert, schwarzes 
+ genetzt; | Hilum (oft hell), 
5—8 samig. |i. d. Hiilse frei, 
+ rund, i. a. 
gross. 


= sativum;, =sativum. 


grin. 


| = sativum, 
| ziemlich klein, 
| runzlig, griin- 
| braun marmo- 
riert. Helles Hi-| 
lum. 
= Puschki, | 
starker violett | 
punktiert. | 


= sativum. 





| 
= sativum. | 


= sativum, 
Braunrot, mar- 
| moriert, helles | 
Hilum. 


= salivum, | 
| 
| 


| 
| 
| 


Schwach warzig,| 
schwarzviolett, 
glanzend; Hilum| 
schwarz; harte 
+ kantige Sa- 
menschale; 


klein. 


Klein, griin- 
violett, gera- 
de, stumpf; 
mit starker 
Membran ge- 
netzt; 5—8- 
samig 


| 
| 





Gelb, 
glatt. 


= sa- 
tivum, 


| | 
Langsam, | Inkl. P. arven- | 
spat, 3—4) se, P. Theibai- | 
Monate. poe u. mehre-| 
| re Kulturfor- 
/ men u. a. Va- 
riation d. Kul- 
turformen s. 
Kap. Il. 


= P., biflorum; 
|= P. giganieum. 
. | Variation von | 
sativum. 


Steht elatius 
naher als 
Abyssinicum- 
humile. 


| Langsam. | 
4 Monate. 


Frith? Steht elatius | 

(Nicht inaher als Abyss- 
akklimati-| inicum-humile. | 
siert). 3—| P. Jomardii | 
4 Monate.| (Aegypten) am | 
| iehesten hierher. | 
Frih, | Steht zwischen | 

schnell, elatius und 
2 Monate,| Abyssinicum- 


| humile. 


| 

| 

| 

| Frih, Soll sativum 
schnell, | -+- nahestehen. 

2 Monate. 


| 
| 
| 
| 
| 
| 
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| | 
Nomenklatur Vorkommen | Wuchstypus | Stamm Blatter 
| | | 
| — 
P, Abyssin. |. Palastina, | = Abyssini- | = Abyssini- | = Abyssinicum, aber mit kleinen Ne. 
f. humile. | Syrien. cum. cum, benblattern. Blattchen gewdhnlich 
; | ganz ungezahnt, 4—5 Mal linger als 
breit, die oberen zuweilen 2-paarig 
stark panaschiert, schwach blaulich; 
| 
| 
P, Abyssin. | =humile | = Abyssini- | = Abyssini- | 1—2(3)-paarige (gew6hnlich 1-paari- 
f. fulvuum. | +- Cypern. cum, cum. ge), meistens stark gesdgte Blattchen, 
| 


| 

| 

| 

| die an der Spitze einen rundlichen 
| Zipfel tragen. I. ti. = humile. 

| 


| 
| 


P. formosum,| Armenien, | Mehrjahrig, |Ohne Haupt-| Echte (laut GtLick), kleine, spitze, 








(kein lebendes|} Libanon, niedrig, |stamm. Ver-| freie Nebenblatter mit zwei nach 
Material). Kaukasus, kriechend, | holzt. | hinten gerichteten Zahnen; die Blatt- 
Persien. mit unter- | | chenstiele auf der Oberseite rinnen- 

irdischem | | formig. 1 Paar ganzrandige, kantig 


Rhizom. |ovale Blattchen mit erhdhter Nerva- 
; tur; an Stelle der Ranke eine Spitzen- 
bildung; stark wachsig, 





Populationen studiert, die sie dann beschrieben haben, so z. B. BRAUN 
(1841), der auch dltere Floristen referiert, GOWEN (laut FEDOTOVv), der 
an VAvILOvs Expeditionen teilnahm, iiber P. Abyssinicum, SCHEIBE 
(1934) iiber P. elatius in Klein-Asien und GLick (1919), der die Ent- 
wicklung der Nebenblatter in der Gattung abgeleitet hat.. Diese ganze 
Literatur stimmt im grossen iiberein. 

Um womédglich auch selbst eine Auffassung von der Variation in 
natiirlichen Populationen zu erhalten, habe ich die Pisum-Herbarien der 
Botanischen Museen von Lund, Stockholm und Kopenhagen durchge- 
sehen und verglichen. Es ist meine Absicht gewesen erst in einem 
Zeitpunkt, wo ich vom Verhalten meines eigenen Materials allseitigere 
Kenntnis besass, auch die Herbarien von Berlin und London zu stu- 
dieren; aber leider hat dieser Plan nicht verwirklicht werden kénnen. 
Ich glaube jedoch Belege dafiir erhalten zu haben, dass auch unter den 
von mir studierten Exemplaren aus natiirlichen Populationen keine 
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| | Keim- | Entwick- | 
| 
|= 


ii H f 
Bliiten tilsen Samen blatter | lung Anmerkung 





Nl | 

a Stark warzig, | = Abys- | Frih? | stent Abyssini- 
| 
| 


———$ —____| 


einen Nef] = Abyssinicum, aber 
Nicht | cum nahe, 


schwach purpur auf gel- grin-braun, sinicum, | 
bem Grund, zuweilen | marmoriert, vio- akklima- | 
iiberwiegend gelb. | lett punktiert; tisiert. | 
| Hilum schwarz. | 
Sehr klein, 
gleichmassig 
gerundet. 





=humile, aber die Fahne | = Abyssini-| Sammtartig, = Abys- = humile.| Steht humile | 
blass gelbbraun mit lachs- | cum, braun-violett- | sinicum. | | am niachsten. 
farbiger Aderung; Fliigel | schwarz, fein 
schwach fleischrosa. violett punk- | 
tiert; Hilum | 
hell; sehr klein,| _ 
gleichmassig | | | 
| 





gerundet. | | 


Unifloral, mit 1 dm lan- ‘Schwach vio- Langlich, Gelb? | ——— |Wird mit Zwei-| 

gen Stielen. Fahne 1,5 cm | lett, klein. braun-rot, Glatt. | fel hierher ge- | 

breit, schwach purpurn,, I. i. wie | + glatt, klein. stellt und bil- | 
- rinnen-@ Fliigel ebenso; Schiffchen | Abyssinicum.| | det eine Sek- | 
», kantig ohne Kamm. tion II. 





r Nerva- 
Spitzen- 


g. 





Variation vorhanden ist, die erheblich von meinen eigenen Repra- 
sentanten aus den in Rede stehenden geographischen Gebieten ab- 
weicht. 

An Hand der oben erwahnten vergleichenden systematischen Stu- 
dien, habe ich in der Hauptsache in Ubereinstimmung mit HEDRICKs 
Schema, das das bisher folgerichtigste sein diirfte, eine Ubersichtstabelle 
errichtet (Tabelle 19), in der charakteristische morphologische und phy- 
siologische Veranderungen durch das System verfolgt werden kénnen. 
FEDOTOV (1936) stellt im Prinzip dieselbe Rangordnung zwischen den 
Formen auf. Am liebsten wiirde ich der Hauptform der sativum-Gruppe 
den Namen elatius geben und die tibrigen als Formen dieser auffassen, 
da sie offenbar als die typischste und urspriinglichste Rasse anzusehen 
ist. Da der Name Pisum sativum indessen von LINNE herstammt und 
allgemein gebrauchlich ist, soll er beibehalten werden. Der Unterschied 
zwischen sativum und elatius ist jedoch kleiner als der zwischen diesen 
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und Puschki—Asiaticum—Tibetanicum, die in ihrem allgemeinen Phano- 
typus vor allem durch zarteren Wuchs abweichen. 

Aus Tabelle 19 diirfte indessen hervorgehen, dass wenn es iiber- 
haupt berechtigt sein kann in dieser Gattung von wirklichen systemati- 
schen Unterschieden zu sprechen (mit Ausnahme von Pisum formosum, 
das von Taxonomisten nur mit grésstem Bedenken in die Gattung Pisum 
eingereiht wird), so soll dies begriindet erscheinen, wenn man in der 
Tabelle die salivum-Formen mit Abyssinicum vergleicht. Sie repri- 
sentieren namlich zwei ganz verschiedene Phinotypen, obgleich die 
Gruppen nur durch wenige distinkte morphologische Begriffe sich unter- 
scheiden. An Abyssinicum schliessen sich nahe humile und fulvum an, 
die sowohl im Phanotypus wie in der chromosomalen Struktur nahe 
Verwandtschaft andeuten. Von diesen drei Populationen ist bisher auch 
nur ein und dasselbe zytologische Stérungsbild erhalten worden. Es 
verdient hervorgehoben zu werden, dass die gleiche Strukturverande- 
rung, die Tibetanicum aufweist, in zahlreichen Wiederholungen in 
sativum-Kulturlinien vorkommt; vgl. das folgende Kapitel. 

Aus Vorstehendem diirfte hervorgehen, teils dass die Linien, die aus 
verschiedenen zufalligen oder absichtlichen Griinden eine gewisse geo- 
graphische Form reprasentiert haben, dies auch in geniigendem Grad 
tun, um zu den aus den Versuchen gezogenen Schlusssatzen zu berech- 
tigen, teils auch dass Abyssinicum und sativum von taxonomischem 
Gesichtspunkt sehr wohl als zwei verschiedene Arten aufgefasst werden 
kénnten. 


XI. WORIN BESTEHT DER UNTERSCHIED ZWISCHEN 
SATIVUM UND ABYSSINICUM? 


Bei einem Versuch die Frage nach der Qualitét und dem Umfang, 
der Unterschiede zu beantworten, die der phanotypischen Differenz 
zwischen diesen beiden geographischen Arten zugrundeliegen, gibt es 
mehrere verschiedene Faktoren, die je fiir sich beleuchtet werden 
miissen. So ist es wiinschenswert gleichzeitig sowohl strukturelle chro- 
mosomale Differenzen und ihre Wirkung sowie Verschiedenheiten im 
qualitativen und quantitativen Genbestand sowie den Ursprung dieser 
Unterschiede miteinander zu vergleichen. 

Das Vorkommen von Translokationen in der Gattung. — Was zuerst 
die Frage nach strukturellen Unterschieden betrifft, so sei auf die 
Pionierarbeit verwiesen, die Mrs. SANSOME ausgefiihrt hat, um auf zyto- 
logischem Weg die Ubereinstimmung in Translokationschromosomen 
zwischen verschiedenen strukturellen Linien, sowohl in  sativum- 
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Varietaten wie in verschiedenen geographischen Rassen festzustellen. 
E. NILSSON (1936) und SANSOME (1937, 1938 b) haben Listen von unter- 
suchten Fallen ver6éffentlicht. Gestiitzt auf diese, sowie den Angaben 
von HAKANSSON (1936 a), SANSOME (1938 a) und meine eigenen Ergeb- 
nisse habe ich die Tabelle 20 iiber Translokationen aufgestellt, deren 
Zusammenhang als klargelegt betrachtet werden kann. 








TABELLE 20. Strukturelle Linien von Pisum. 








Austausch- In natirlichen Austausch- 







In kultiviertem satioum Chromosomen Populationen Chromosomen 
1 CIN PRRNIE cee s os sie santos —-—_—— BROCE G56 ass 01 s's —-—— 
2. HAMMARLUNDs K-Linie .... 1— 2 1.{Asiaticum ....... —-—-—— 
4. Extra Rapid v. E. Nitsson 3— 5 POSCHRE 5.2 i4:5.5:0'0 —-—— 
5. Miss DE WINTONs Linie ... 4— 5 3. Tibetanicum-Linie 1— 3 
6. Prof. WINGEs Linie ....... 1— 4 12. Abyssinicum-Linie 1— 3 
7. Typus 2X Typus 3 ...... 2 mit 1 & 3 
8. MI von Merton ........... 3— 4 
9. E. Gt. R. von Merton ..... 1— 2 ee oo 1 od. 3+? 
10. G-Linie von E. NILSSON .. 6— 7 C071) aa ee ae > 
11. F-Linie von E. NILSSON ... 5— 6 










Fulvum und humile kénnen nur teilweise untergebracht werden. 
SANSOME (1938 a) teilt mit, dass eine Kreuzung zwischen (humile X sati- 
vum) X Tibet. eine VI-Kette gibt, weshalb die beiden Gruppen ein 
gemeinsames Chromosom haben miissen, das Nr. 1 oder 3 sein kann. 
HAKANSSON (1936 a) hat zwischen humile und fulvuum normale Bivalent- 
bildung gefunden, was trotz des geringen Materials Ubereinstimmung 
zwischen diesen andeutet.. Aber die Ahnlichkeit im zytologischen Bild 
von Abyssinicum- und fulvuum-Kreuzungen gibt mir Anlass humile und 
fulvum in die Nahe von Abyssinicum zu stellen. Endgiiltig diirfte diese 
Frage nur durch neue Kreuzungen beantwortet werden kénnen. Leider 
sind meine Kreuzungen zwischen humile—fulvum und Abyssinicum 
bisher ganzlich misslungen. 

Wenn man die verschiedenen strukturellen Linien mit ihrer geo- 
graphischen Verbreitung vergleicht, findet man keinen Zusammenhang; 
vgl. Mintzinc (1938), der in bezug auf Galeopsis dieselbe Ansicht 
iiussert. Die Translokationen, in sémtlichen Fallen reziprok, scheinen 
zufallsmassig aufgetreten zu sein, obgleich es den Anschein hat, als ob 
im sativum-Kulturmaterial mehr verschiedene Chromosomen beteiligt 
seien als in wilden Populationen. Eine hierzu beitragende Ursache kann 
natiirlich darin zu suchen sein, dass die erstere Gruppe im Verhaltnis 
zu den Wildformen viel staérker reprasentiert ist. 


























TABELLE 21. Vergleich des Einflusses der Chromosomen-Aberrationen. 





| - Diff. Chias- | 

| men gegen- IV Figu-| 

| tiber dem — ren in 

| Linienmittel-| P. M. Z. 
_wert Ste a 


Anzahl | 
Anzahl Chias- 
Samen| Keimung men je 
Konstellation je 
CS aes | 
ag ae 
zung F, F, ica | Bay 


| len 


Fertiler HL-Pol- | Samen | 
Pollen len | je Hise 


ae 
ks 


Kreuzungs- 
Typus 


ROSEN 





4 1-A Stérungen 


a, 
7 


Zellen Zellen 





TA VON 


A. sal. sat. 7 1,439 | 89,82 | 97,60 | 2,50 | | 4,2} 94,8) 3,6) 3,1 5,074 2,e70 


B. Tibet. » 54 +1V-Ring | 1,112 87,47 | 83,78 (23s | | 21 (59,90)0,001 | 73,3 13,5: 7,212,280) 1,670 


| ree C,35,2 { 49, 
0,708 | 68,48 | 67,43 | 2,04 | 2 | 2150 1842 43,56/0,001) 120,76 aes 3 15,4 11,110,831) ont 


D.fulv. X » \5,, +1V-Kette —_ 1] [96,00! 48,10! aa th | 1138 | 2559 |47,27/0,3 21 83} 48,2) 74,0| 22,6 10;5/0,823. (0,093 
| E. Ab. x Tibet. y+ IV-Kette +!) 0,500 | 55,90 | 31,8 | 1,98 | 2,08 1941 1122 55,72/0 ,001 | 0? | 323) 25,6) 34,9| 22,3 0,750 0,643 
| 





GOs 








ZZ fir P 0,001 | 


| 
| Linien Ti 90—60 = 86..-86 
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Das Vorkommen verschiedener Amphibivalenttypen in der Gattung. 
— Wenn die in der Gattung auftretenden zytologischen Erscheinungen 
klassifiziert werden, so findet man zwei verschiedene, namlich teils 
reziproke Translokationen, teils Inversionen. 

Tabelle 21 bringt einen Vergleich zwischen verschiedenen Kon- 
stellationen, mit und ohne Stérungen der Meiosis, mit Hinblick auf 
Reaktionen in verschiedenen Phasen der Entwicklung einer Pflanze. Die 
Einzelheiten der Tabelle sind schon vorstehend in den speziellen Ab- 
schnitten besprochen worden, weshalb hier nur die grossen Ziige 
beriihrt werden sollen. 

Auf Grund der Erfahrung sollte man erwarten, dass wenn eine 
7,-Metaphase in 5 Bivalente + einen Ring von vier Chromosomen ver- 
aindert wird, ein wichtiger Unterschied geschaffen ist. Wie aus der 
Tabelle hervorgeht, hat diese Umstellung auch tiefgehende und in bezug 
auf die Vitalitat schwere Folgen (Linien und Gruppe A im Verhaltnis 
zu den iibrigen). Die Ursache hierfiir kann in bezug auf Pisum durch 
die ausfiihrlichen Untersuchungen von HAKANSSON, SANSOME und 
SUTTON als vollkommen klargelegt betrachtet werden. Diese beschrei- 
ben einen Segmentaustausch zwischen zwei nicht homologen Chromo- 
somen, wobei das Amphibivalent gewéhnlich einen geschlossenen Ring 
bildet. 

Spater beschreibt Mrs. SANSOME (1938 a) die zytologischen Verhalt- 
nisse in der Kreuzung zwischen P. sativum und P. humile. Sie findet 
durchweg eine offene Kette von vier Chromosomen. Als Ursache dieser 
Erscheinung fiihrt sie zwei Alternativen an: 1) einfache Translokation 
und 2) terminale Inversion in dem einen zum Amphibivalent gehérigen 
Chromosom. Sie hilt die letztere Alternative fiir am wahrscheinlichsten, 
trotzdem sie nicht Gelegenheit gehabt hat die Anaphasen zu studieren, 
um dort die Beobachtungen durch die Anwesenheit von dizentrischen 
Chromosomen und Fragmenten zu bestatigen. Uber die allgemeine 
Reaktion der Pflanze fehlen nahere Einzelheiten, aber es geht hervor, 
dass die Sterilitat hoch gewesen ist. 

Mrs. SANSOME scheint hier ganz dasselbe Phanomen zu beschreiben, 
das in meinen Kreuzungen zwischen verschiedenen sativum-Varietaten 
und Abyssinicum aufgetreten ist. Mein vermutlich grésseres Material 
hat es auch gestattet das Auftreten von St6rungen in der I-Anaphase 
und bisweilen auch in der II-A. festzustellen, weshalb im Anschluss an 
die Erérterung im Kap. VI viel fiir eine 4hnliche Erklarung der offenen 
Kette in der Gruppe C spricht, wie sie vori Mrs. SANSOME laut 2) oben 
gegeben worden ist. Die Wirkung dieser offenen Kette scheint auch so 
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durchgreifend zu sein, dass sie in der Ubersicht von Tabelle 21 wahr- 
zunehmen ist. Es kommt zu einem Schritt gegen gréssere Sterilitaét von 
solcher Grésse, dass er mit der Differenz verglichen werden kann, die 
bei einer Verainderung von normaler Bivalentbildung zu einem Ring 
von vier Chromosomen auftritt. 

Der Vollstandigkeit halber sei erwahnt, dass LUTKOv (1930) bei der 
Beschreibung seiner Untersuchung tiber die Kreuzung P. humile X sati- 
vum [also iibereinstimmend mit Mrs. SANSOMEs (1938 a)] ganz normale 
Bivalentbildung in F, anfiihrt, obgleich er im iibrigen iiber dieselben 
Sterilitatserscheinungen berichtet wie die von SANSOME ganz kurz er- 
wahnten und die ich in meinen Gruppenkreuzungen C und D gefunden 
habe. SANSOME fiihrt dies auf ein Ubersehen bei der zytologischen 
Analyse zurick, denn teils studierte LUTKOV ein ganz kleines Material 
und teils kreuzte er mit derselben humile-Linie, die Mrs. SANSOME 
benutzt hat. 

Die Bedeutung von Inversionen. — DONALD (1936) hebt hervor, 
dass in der Natur (er stiitzt sich vor allem auf Drosophila-Unter- 
suchungen) intrachromosomale Stérungen haufiger zu sein scheinen 
und groéssere evolutionistische Bedeutung haben als interchromosomale 
Austauschungen. Eine beitragende Ursache sieht er darin, dass die 
interchromosomalen oft steriler sind und daher schneller eliminiert wer- 
den. DOBZHANSKY und TAN (1936) haben in Drosophila-Kreuzungen 
durch Speicheldriisen-Chromosomenanalyse direkt nachgewiesen, dass 
die Pachyténepaarung in grossen Teilen mangelhaft ist, was auf das 
Vorhandensein zahlreicher Inversionen beruht. Sie sind auch der An- 
sicht, dass diese Inversionen bei der Entwicklung eine grosse Rolle 
gespielt haben. DOBZHANSKYs Theorie vom »Seilziehen» zwischen Chro- 
mosomen in strukturellen Hybriden, das die Chiasmabildung erschwert, 
diirfte noch starker fiir die Bedeutung der Inversion sprechen. 
GANESAN (1939) ist sogar der Ansicht, dass die Paarung abnimmt, wenn 
die strukturell veranderten Chromosomen gleichzeitig heterobrachial 
sind, was gerade fiir das kleine Chromosom im Ab. X sat.-Amphi- 
bivalent der Fall sein sollte. 

Trotz gewisser widersprechender Angaben von einigen Pisum- 
Forschern (z. B. SANSOME, 1939), aber in Ubereinstimmung mit z. B. 
MUNTzINGs Ergebnissen bei Dactylis (1937) u. a. Verfassern, ist es dem 
Verf., wie Kap. VI: 3 zeigt, gelungen einen gewissen Unterschied in der 
Chiasmafrequenz in der Metaphase nachzuweisen. Die Chiasmafre- 
quenz scheint umsomehr abzunehmen, je weniger die zu den Kreu- 
zungen verwendeten geographischen Formen miteinander verwandt 
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sind. Da die C-Gruppe eine geringere Chiasmabildung aufweist als die 
B-Gruppe und der zytologische Unterschied zwischen diesen gerade in 
einer Inversion zu suchen ist, halt es der Verf. nicht fiir unméglich, dass 
auch Inversionen auf die taxonomische Isolierung von Abyssinicum 
einen Einfluss haben kénnen. 

Das zahlreiche Vorkommen von Inversionen in allen Gattungen 
in der Natur scheint auch, auf Grund neuerer Ver6ffentlichungen zu 
urteilen, die Bedeutung dieser St6rungen fiir die Evolution in ein klareres 
Licht zu stellen. Man kann in dieser Frage auf einige wichtige Arbeiten 
jiingeren Datums verweisen: DARLINGTON (1937, S. 273), MUNTZING 
(1934) in Crepis (Verf. gibt ein reichhaltiges Verzeichnis alterer Funde), 
ders. (1935) in Nicotiana, SmitH (1935) in Trillium, GEITLERS grosse 
Untersuchung iiber Paris quadrifolia (1937), in der auch ein Zusammen- 
hang der Pollensterilitat mit Inversionen angedeutet wird, SWANSON 
(1940) in Tradescantia, in der die Korrelation zwischen Briicken und 
interstitiellen Chiasmen festgestellt wird, was scheinbar neue Koppe- 
lungen verursachte, MUNTZING und PRAKKEN (1941) in Roggenpopula- 
tionen, WANNER (1941) in Primula, Miss SuTTON (1937) in einer Linie 
von Pisum humile und schliesslich KOLLER (1938) in einer asynapti- 
schen Pflanze von P. sativum. 

Kénnen strukturelle Umlagerungen in Pisum als lokalisiert be- 
trachtet werden? — Fiir die weitere Erérterung diirfte ferner die Frage 
von Interesse sein, ob Translokationen oder Inversionen in Pisum als 
irgendwie lokalisiert betrachtet werden kénnen. Eine solche Erschei- 
nung sollte namlich in der genetischen Analyse wahrgenommen wer- 
den kénnen. Man weiss namlich, dass der Segmentaustausch Verwick- 
lungen bei der Chiasmabildung bedingt. Diese wird mehr oder weniger 
in der Nahe der Translokation lokalisiert, d. h. eine Art von Interferenz, 
die zur Folge hat dass neue Koppelungserscheinungen auftreten und 
dass die Crossover-Werte fiir die Gene in ihrer Umgebung verandert 
werden. DARLINGTON (1936) u. a. fiihren ahnliche Erscheinungen fiir 
Inversionen an. LuDwiG (1938) sagt z. B., dass der Effekt zunimmt, 
wenn die Umlagerung in der Nahe des Zentromers stattfindet. Wenn 
ein nahe dem Zentromer gelegenes Segment von demselben entfernt 
wird, nimmt der dazugehGrige Crossover-Wert zu. Im entgegengesetzten 
Fall sinken die Werte. 

Uber einige interessante Resultate berichten KRAJEVOJ und RASSULI 
(1935) bei Réntgenbestrahlung von Erbsen. Als Ergebnis der Bestrah- 
lung trat Fragmentation auf und die Verfasser fanden, dass die Briiche 
ofter ca. 1 jederseits des Zentromers lagen als gegen die Enden der 
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Chromosomen. Bei erhéhter Dosierung nahm die Anzahl der Briiche 
zu, aber nicht proportional. Die Verfasser sind der Ansicht, dass die ( 
Briiche an friiher bestimmten Stellen entstehen. 

Wenn man die Beobachtungen nun genannter Art in der Pisum- 

Genetik zusammenstellt, findet man wirklich Andeutungen fiir lokali- | 1 
sierte Briiche in den Erbsenchromosomen. So haben Miss PELLEW : 
(1931, 1940), LAMPRECHT (1939) und der Verf. in seinem Material einen | 
Zusammenhang zwischen einer Translokation oder Inversion und der : 
Gengruppe ti—r im Chromosom III gefunden (vgl. Fig. 6), sowie 
LAMPRECHT. (I. c.) ein paar Fille mit der Gengruppe le—v im Chromo- 

som II; vgl. auch RASMUSSONs variierende Koppelung (1927), die u. a. | 
die Gruppe le—v betrifft. Rechnet man damit, dass der Unterschied 
zwischen verschiedenen sativum-Varietiten in kleinen Inversionen mit 
verschiedener Lage besteht und dass diese zahlreich sind, so kénnte man 
hierdurch vielleicht eine Erklarung der Erscheinung variierende Koppe- 
lung erhalten. Diese Erscheinung sollte gerade bei Pisum im Anschluss 
an DARLINGTONs letzte Untersuchungen iiber Chromosomenbriiche und 
z. B. KRAJEVOJs und RASSULIs Erklarungen laut Vorstehendem auf einer 
Neigung zu Briichen in gewissen Chromosomen und vielleicht auch an 
bestimmten Stellen in diesen beruhen. Auf Grund der eben erwahnten 
Gesichtspunkte hatte man auch Grund zu vermuten, dass die Gengruppe 
tl—r im Chromosom III in strukturell normalen Linien sich in der Nahe 
des Zentromers befinden sollte. Aber folgerichtig sollten dann auch die 
Gene le—v—p im Chromosom II, die laut RASMUSSON u. a. Erbsen- 
genetikern starker variierende Koppelung als irgendwelche anderen 
Gene zeigen, sich in der Nahe ihres Zentromers befinden. Fiir das 
Chromosom I kénnen indessen gegenwartig keine gut iibereinstimmen- 
den Andeutungen angefiihrt werden. 

Der Zusammenhang zwischen genetischen und zytologischen Er- 
scheinungen in dieser Artkreuzung. — Der vorstehende Gedankengang 
sollte dazu fiihren, dass das kurze Chromosom im Amphibivalent von 
Abyssinicum X sativum gerade dem genetischen Chromosom III ent- 
sprache; in beiden Fallen kénnen namlich Inversionserscheinungen 
nachgewiesen werden. Aber dies wiirde mit sich bringen, dass ¢/—r in 
der Nahe des Zentromers in diesem Chromosom liegen sollte und da 
teils das Zentromer laut Beobachtungen in Anaphasenstadien (vgl. Fig. 
7:5—17) subterminal ist, und teils gleichzeitig das invertierte Stiick 
nur wenige Gene zu enthalten scheint, d. h. klein ist, so bedeutet dies, 
dass tl—r im kiirzeren Schenkel des kleinen Chromosoms im Amphi- 
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bivalent liegen sollte. Solchenfalls sollte die Gruppe a—za einen an- 
deren Platz bekommen. 

Wenn man also annimmt, dass die Gruppe ¢l—r sich im kurzen 
Arm des kleinen Amphibivalentchromosoms befindet, so sollte ferner 
um volle Ubereinstimmung mit dem zytologischen Bild zu erhalten, das 
Translokationssegment sich im anderen Ende desselben Chromosoms 
befinden, d. h. im rechten Teil des genetischen Chromosoms III, Sollte 
wirklich die Gengruppe k—s—-w, das an das Chromosom I angeheftete 
Segment bilden, so wiirde dies zur Folge haben, dass gerade die 
rechten Enden der Chromosomen I und III Platz getauscht hatten und 
dass also das grosse und das kleine Chromosom im Amphibivalent diesen 
genetischen Chromosomen entsprechen sollten. Diese Deutung ist nur 
eine Hypothese, aber fiir ihre Richtigkeit sprechen einige genetische 
Beobachtungen oder eher solche widersprechen nicht direkt einer der- 
artigen Annahme. Teils hat man nimlich Griinde anzunehmen, dass 
das k—s—w,-Segment ziemlich klein ist, teils hat diese Gruppe bisher 
mit keiner anderen Koppelungsgruppe vereinigt werden kénnen und 
teils kann sehr wohl k oder s—w,, feste Koppelung mit bf, oder n im 
Chromosom III aufweisen, denn laut der Literatur sind diese Koppe- 
lungen noch nicht Gegenstand einer Untersuchung gewesen. Die Folge 
hiervon, dass das genetische Chromosom I das eine translozierte Chro- 
mosom sein sollte, scheint auch in Ubereinstimmung mit Miss PELLEws 
genetischen Ergebnissen in den Tibet.-Kreuzungen zu stehen. 

Da meine Kreuzung zwischen Tibetanicum und Abyssinicum an- 
gedeutet hat, dass in beiden Fallen dieselben Chromosomen im Amphi- 
bivalent teilgenommen haben, sollte zwischen ihnen auch eine Uber- 
einstimmung in ihrem relativen Bau vorhanden sein. Dies scheint auch 
zuzutreffen. Man findet aber tatsaichlich auch einen Unterschied in der 
Lage des Zentromers im kleinen Chromosom im Verhaltnis zu dessen 
Lage zum grossen Chromosom. Denn in der Tibetanicum-Kreuzung 
scheint das attachment constriction subterminal in dem gegen das lange 
Chromosom gelegenen Ende des kleinen Chromosoms zu liegen, wah- 
rend laut oben Angefiihrtem in der Abyssinicum-Kreuzung das Umge- 
kehrte zutrifft. Man vergleiche auch die Figuren 6 und 8 in PELLEW 
und SANSOME (1931). Wenn’ diese Beobachtung tatsachlich der 
Wirklichkeit entspricht, so bestatigt sich meine Annahme iiber einen 
Zusammenhang zwischen den genetischen und den zytologischen Beob- 
achtungen. Aber sie deutet auch an, dass der Unterschied zwischen 
dem salivum-Komplex und dem Abyssinicum-Genom vom zytologischen 
Gesichtspunkt nur von sekundarer Art sein sollte, da die Translokations- 
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erscheinung keine fiir Abyssinicum spezielle Erscheinung sein solite, 
wogegen vielleicht gewisse Inversionen als fiir diese Art typisch zu 
betrachten waren. : 

Genetisch bedingte Unterschiede. — Auch vom genetischen Gesichts- 
punkt gibt es gewisse Normen, mit deren Hilfe man die relative Uber- 
einstimmung von zwei Genomen gradieren kann. Kiwi (1937) und 
GRUBER (1938) sind z. B. der Ansicht, dass das Zutagetreten von in den 
Eltern hypostatischen Eigenschaften in Artkreuzungen von Antirrhinum 
fiir eine diesbeziigliche Differenz im Genom spricht. AFIFyY (1936) 
erhalt andererseits bei Kreuzung von zwei verschiedenen geographischen 
Rassen von Solanum Lycopersicum teils fast normale Spaltungen, teils 
die gleichen Koppelungen wie in »Intraart»-Kreuzungen, sowie teils eine 
normale Chiasmafrequenz in den Hybriden, weshalb er der Ansicht ist, 
dass die betreffenden Rassen sehr nahe verwandt sind. Eigentiimlich 
erscheint, dass bei Kreuzung von zwei sowohl hinsichtlich Chromo- 
somenzahl wie Phanotypus so verschiedenen Pflanzen, wie Mais und 
Teosintegras, einige Gene homolog zu sein und auch ganze Genkom- 
plexe iibereinzustimmen scheinen (KEMPTON, 1924). Unterschiede im 
Chromosomenbau gibt es indessen, denn EMERSON (1929) berichtet iiber 
das Vorkommen von Trivalenten, Univalenten und Anaphasenstérungen 
usw. Laut A. E, LONGLEY (1924) sollte die Erscheinung damit zusam- 
menhiangen, dass Euchlaena im Prinzip dasselbe Genom wie Zea ent- 
halten sollte; Euchlaena perennis 2X 10 und mexicana 1 X 10 der 
Chromosomen von Zea. Ein ganz abweichender Phanotypus sollte dem- 
nach a priori nicht von einem ganz verschiedenen Genotypus abhangig 
sein. Aber wenn in einer Rassenkreuzung viele Gene gleichzeitig spalten 
und eventuell in so grosser Anzahl, dass dem Spaltungsbild klare Linien 
fehlen, wie es z. B. in LAMPRECHTs (1941) Phaseolus-Kreuzungen der 
Fall ist, kann dies als ein Kriterium fiir weite Verwandtschaft aufgefasst 
werden. Solchenfalls soll man indessen auch Zwischenformen finden 
kénnen, die Verbindungsglieder zwischen weit getrennten Rassen bilden, 
wie z. B. HACKBARTH, MICHAELIS und SCHELLER (1942) bei der nach- 
traglichen Ver6ffentlichung von ERWIN BAuRs gewaltigem Antirrhinum- 
Material nachweisen. 

Man fragt sich nun, wie sich die Gattung Pisum diesbeziiglich 
verhalt. 

Weder in den Abyssinicum- noch in den Tibetanicum-Kreuzungen 
mit sativum tritt ein Chaos von spaltenden Ejigenschaften auf. Man 
bekommt in der Hauptsache ein Spaltungsbild, das man auf Grund der 
morphologischen Indikation der Elternlinien jenes Teils, der bekannte 
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genische Zusammenhinge betrifft, erwartet hatte. Ein allgemeiner Ver- 
gleich der Genkarten von sativum und Abyssinicum deutet auch volle 
Ubereinstimmung an (vgl. Kap. IV). 

In bezug auf den quantitativen Genbau gibt es indessen gewisse 
Unterschiede zwischen Abyssinicum und sativum, fiir die die Resultate 
der Untersuchung der Bliitezeitgene Belege liefern (Kap. IX). In der 
Hauptsache sollte sich Abyssinicum durch einen im Verhaltnis zu ge- 
wohnlichem sativum verinderten Bestand an rezessiven Allelen von 
quantitativen Genen unterscheiden. 

Als Vergleich kann angefiihrt werden, dass HARLAND (1936) iiber 
die Ergebnisse seiner Artkreuzungen in der Gattung Gossypium sagt, 
dass »modifikative Gene eine Einrahmung der auftretenden einfachen 
Spaltungen bilden. Gewdéhnlich gibt es in nahestehenden Arten ver- 
schiedene Allelomorphe des gleichen Gens (er beschaftigt sich in dieser 
Gattung wie gewOohnlich fast ausschliesslich mit quantitativen Eigen- 
schaften) sowie eine » Wand» von modifiers, die die einfache Spaltung 
der Hauptgene verdunkeln ... Eine Serie von modifiers entsteht bet 
langer geographischer Endemitat». 

Indessen deutet die in Kap. III erwahnte verschiedene Frequenz von 
Rezessiven in den Reziproken auch einen gewissen Unterschied im 
Plasmonbau zwischen Abyssinicum und sativum an. Man kann sich 
denken, dass diese Stérungen von einem nicht ganz normalen Zusam- 
menwirken in den rezessiven Nachkommen zwischen Gen und Zyto- 
plasma bei der Aufspaltung von ihrem Ursprung nach verschiedenem 
Genom und Plasmon verursacht werden. 

Wenn ich also der Ansicht bin, dass sativum und Abyssinicum so- 
wohl durch Phanotypus wie Genotypus voneinander abweichen, so will 
ich damit sagen, dass — wahrscheinlich infolge von geographischer 
Isolation — eine sekundiare Separierung des Genoms (»Polygene» oder 
»Buffergene») der beiden Arten stattgefunden hat. 

Die Verbreitung der Gattung Pisum. — Der Forscher, der offenbar 
die allseitigste Kenntnis von der Verbreitung von Pisum erhalten hat, 
ist VaviLov. -Er sagt (1928), dass kleinsamige Erbsen ihr Zentrum 
vom siidwestlichen Asien bis herab gegen Indien haben diirften. Ferner 
erwahnt er, dass im nordéstlichen Afrika Abessinien ein Zentrum fiir 
spezielle Typen zu sein scheint, nicht nur fiir Erbsen sondern auch 
z. B. fiir Weizen. FEDoTOv (1936) ist dagegen der Ansicht, dass 
Abessinien die eigentliche Heimat der Erbse darstellt. Zwischen den 
verschiedenen Verfassern scheint jedoch in dieser Frage nicht volle 
Klarheit zu bestehen. 
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Wie kénnte die Abyssinicum-Population entstanden sein? — Is 
diirften wohl DoBzHANsky (1937) u. a. gewesen sein, die am klarsten 
die Ursachen der diskontinuierlichen Variation in der Natur angegeben 
haben, indem sie die Wirkung aller verschiedenen Isolationsmecha- 
nismen, die hierbei eine Rolle spielen kénnten, zusammengestellt haben. 
Mitunter diirfte es eine einzelne, durchgreifende Ursache fiir die Diskon- 
tinuitat geben, zuweilen handelt es sich um ein kompliziertes Zusam- 
menwirken von Mutation, Zufall und Zeit. Ob eines dieser Elemente 
mehr als die tibrigen bedeutet, dariiber scheinen sehr geteilte Meinungen 
zu herrschen. W. H. LONGLEY (1936) hat z. B. die Entwicklung von 
nach Neu-Seeland eingewanderten Arten verfolgt, und nach seiner 
Ansicht hat der Raum einen sehr grossen Einfluss. Andererseits weist 
NABOURS (1936) auf die Verhaltnisse bei Crepis hin und meint, dass 
Chromosomenfusion und Selektion (d. h. Zeit) in diesem Fall von ent- 
scheidender Bedeutung fiir die Artbildung gewesen sind. TURESSON 
(1932) wiinscht den Einfluss der Auslese niher mit den Verbreitungs- 
verhaltnissen zu verbinden. Er fiihrt Beispiele von Skandinavien an 
(Melandrium, Geranium u. a.). Ferner geben MUNTZING, TURESSON und 
TEDIN (1935) eine auf umfangreicher Erfahrung gegriindete Erklarung 
ab, dass strukturelle Chromosomenumlagerungen, die Sterilit&ét be- 
dingen, kein Kriterium fiir »Okospezies»-Unterschiede bilden (ein sol- 
cher Ubergang ist nimlich sukzessiv, sagen die Verfasser in anderem 
Zusammenhang), insofern sie nicht mit 6kologischen Differenzierungen 
einhergehen. 

Im Anschluss an die vorliegende Erérterung mag auch erwahnt 
werden, dass der Verf. selbst mit »Art» am ehesten eine Form zu 
bezeichnen wiinscht, die entwicklungsgeschichtlich aus einer Population 
dadurch entstanden ist, dass Mutationen nach und nach einen Teil der- 
selben verandert haben, der nach Ausbildung von Isolationsmecha- 
nismen der Selektion unterworfen worden ist, eventuell im Zusammen- 
hang mit geographischer Isolation, was alles schliesslich zu einer phano- 
typisch ausgepragten »Okospezies» gefiihrt hat. BAasBcock (1931) gibt 
zusammenfassend eine Ahnliche Definition. 

Da Abyssinicum gleichzeitig teils eine gut abgegrenzte Population 
bildet, teils einen von der Gattung im iibrigen klar verschiedenen Phano- 
typus aufweist, und teils einen vor allem in quantitativen Genen von 
sativum abweichenden Genbestand, aber auch charakteristische struk- 
turelle Umlagerungen besitzt, will ich als Abschluss dieser ganzen Unter- 
suchung die Hypothese aufstellen, dass in Abessinien unter Isolation 
aus der urspriinglichen Mutterpopulation durch den Einfluss zahlreicher 
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Mutationen von quantitativen Genen (modifikativen Genen) ein neuer 
Typus entstanden ist. Vielleicht haben auch gewisse fiir Abyssinicum 
charakteristische strukturelle Umlagerungen zur Formung dieses Typus 
beigetragen. Eine Auslese von geeigneten Kombinationen hat die Popu- 
lation gemeisselt, die nun Abyssinicum genannt wird. 

Es ist auch des Verfassers Auffassung, dass die Unterschiede sowohl 
genetischer, zytologischer wie taxonomischer Beschaffenheit, die in 
dieser Untersuchung zwischen Abyssinicum und sativum nachgewiesen 
worden sind, solchen Charakter haben, dass sie es gestatten diese als 
zwei gute Arten anzusprechen. 


PISUM 


PUSCHKI 
SATIVUM <—ELATIUS=— 
“——s. ASIATICUM 





TIBETANICUM 


HUMILE 


Fig. 10. Systematische Einteilung der Gattung Pisum mit Beriicksichtigung der in 
vorliegender Arbeit besprochenen geographischen Formen. 


FUL ts al ABYSS/N/CUM 


Die Stellung der tibrigen geographischen Formen in der Gattung. — 
Ein Versuch samtliche an der Analyse beteiligten geographischen For- 
men in ihr gegenseitiges systematisches Verhaltnis zu bringen, ist in 
Fig. 10 unternommen worden. Hierbei ist jedoch zu beachten, dass der 
Zusammenhang fiir die mit Abyssinicum in den meisten Hinsichten 
gleichgestellten Rassen fuluum und humile in gewissem Mass unklar ist, 
da kein allseitiges Material fiir die Beurteilung vorliegt. Dagegen liegen 
fiir Tibetanicum schon so viele Tatsachen vor, dass man diesen Typus 
mit Recht als einen Zwischentypus zwischen Abyssinicum und der 
sativum—elatius-Gruppe einreihen kénnen diirfte. Ein direktes Zwi- 
schenglied bildet er jedoch wahrscheinlich nicht, denn hiergegen spre- 
chen sowohl die Verbreitungs- wie die genetischen Erscheinungen. 
Verf. neigt eher dazu ihn als eine Entwicklungslinie zu charakterisieren, 
die im Begriff steht sich von der Mutterpopulation zu isolieren. Nach 
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allem zu urteilen steht er namlich der Hauptgruppe viel naher als 
Abyssinicum. Von den iibrigen untersuchten geographischen Formen 
sind Asiaticum und Puschki nur als geographische Varianten der Haupt- 
form anzusprechen und elatius wiirde ich, wie im vorigen Kapitel er- 
wahnt worden ist, am liebsten als Sammlungstypus fiir die ganze 
Gattung auffassen. 


SUMMARY. 


(1) The present investigation is an attempt to clear up the 
hereditary basis of the taxonomic distance between common Pisum 
sativum and Pisum Abyssinicum by means of an all-round application 
of comparative methods. Some other geographical forms of the genus 
have been included in the tests with the intention to bridging over the 
gap between the extreme representatives of this well-defined genus, 
namely Asiaticum, elatius, fuluum, humile, Puschki and Tibetanicum. 

(2) The Mendelian segregations have generally been those expected, 
though characterized by a marked lack of recessives. The same alleles 
have proved to be represented in the two species. A new recessive gene 
(up =one pair of leaflets) has been described and some previously 
imperfectly known factors have been further analysed. 

(3) The analysis of linkage between sativum and Abyssinicum 
shows that in the main the gene maps agree in both species. However, 
several secondary disturbances, to some extent caused by cytological 
phenomena, considerably increase the difficulty of making a detailed 
study of the exact parallelism of the gene maps. 

(4) Comprehensive homogeneity tests with the aid of a %’ analysis 
of the linkage stability in the cross progenies, partly in comparisons 
between the individual families, partly in comparisons between various 
sativum varieties, has not demonstrated any heterogeneity in those cases 
there was reason to suspect such. 

(5) Pollen sterility occurs to the extent that can be expected from 
the observed cytological phenomena. 

(6) Reciprocal translocations appear to be common in Pisum. In 
Abyssinicum, besides a reciprocal translocation, an inversion in one of 
the translocated chromosomes is a characteristic feature. 

(7) A chiasma count shows that in these species crosses the hybrids 
generally have lower chiasma frequencies per cell than the parents. On 
the other hand, in crosses of the type sativum-race X sativum-race, if 
anything, an increased chiasma frequency is discernible. 

(8) In general there is no difference between reciprocal-cross 
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directions. However, the direction Ab. 9 X sat. co shows 8 % fewer 
recessive individuals than sat. 9 X Ab.c’. The cause is referable to 
difficulty of co-operation between genome and plasm. 

(9) Chlorophyll-defective as well as feeble, semivital plants appear 
in low frequency in the second generation of Ab. X sat. They have a 
normal chromosome number. Possibly they are caused by minor 
structural changes. In F, and F; there are also seen a few morphologic- 
ally transformed individuals that have the chromosome number 18. 

(10) Pod-setting and seed-setting have been evaluated in the cross 
progenies. The number of pods is highest in F, compared with parental 
lines as well as with the following generations. The seed-setting is low 
and irregular. It is evidently influenced by the presence of sterility 
phenomena. 

(11) Quantitative factors in the races have been the object of study, 
the genic background that determines the appearance of the first flower 
on the plant (flowering-time genes) having been taken up for 
examination. 

It has been found that the earliness genes Le and xa (linked with 
the A factor for flower colour) demonstrated by RASMUSSON in 1935 are 
present in Abyssinicum. The linkage between xa and A in Abyssinicum 
is of the reverse order to that in sativum. 

(12) There are indications of few previously unknown cases of 
linkage between a morphological gene and a flowering-time factor, viz. 
for the genes Am, TI—R and possibly also for U. 

(13) Comparisons of the reaction in flowering time between the 
parental lines and their progeny in Ab. X sat. with sat. X sat. have 
yielded data that argue in favour of there being some difference between 
these two type crosses in respect of the genic background to this 
character. The cause would in that case be that Abyssinicum possesses 
an extra set of recessive genes for flowering time. It is these that 
induce the extreme earliness reaction of Abyssinicum. 

(14) The phenomenon »varying linkage» is discussed. The author 
associates himself with the interpretation that assigns the cause of this 
phenomenon to small structural changes in the chromosomes (e. g. 
small inversions, deletions, deficiencies, etc. ). 

(15) Such alterations in the chromosome structure may also, it 
is considered, be the cause of the phenomenon that the choice of the 
sativum variety in Ab. X sat. crosses is occasionally of some significance, 
as also the choice between sativum-varieties and sativum-races. 

(16) The problem > 50 % crossing-over, which phenomenon ap- 
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pears in some linkage analyses, is taken up for consideration. It is 
considered that LUDWIG’s explanation (1938) of a joint action of 
simultaneous gametic abortion and repulsion phase is an acceptable 
explanation of the present example of > 50 % crossing-over. 

(17) A morphologico-taxonomical examination of the Pisum genus 
has been carried out, in connection with which its classification has 
been discussed from, a purely taxonomical point of view. According 
to current taxonomic rules it would probably be regarded as permissible 
to separate sativum and Abyssinicum as two good species. 

(18) On the basis of the information afforded by the present ex- 
periments a division of sativum and Abyssinicum into different species 
should also be considered as fully permissible, in so far as it is held with 
the author that specific differentia are dependent upon differences in 
phylogeny, limited spread (cf. the concept »eco-species»), genic (both 
quantitative and qualitative) differences, and cytological complications 
(sterility barriers). 

(19) The results from the whole of this investigation indicate that 
the essential difference between Abyssinicum and sativum consists of a 
certain difference in the stock of small quantitative genes (»polygenes> ). 
Possibly certain structural re-arrangements may be regarded as typical 
of Abyssinicum. These differences have no doubt appeared during the 
endemic period of development of Abyssinicum. 

(20) Other races tested in the investigation have proved to lie 
taxonomically between sativum and Abyssinicum, from which it follows 
that sativum and Abyssinicum form the two opposite extremes for the 
variation of the Pisum genus. It is conceivable, however, that fulvum 
and humile are still somewhat more remote forms, but this is a question 
that must be left to future experiments. (The so-called Pisum formosum 
has not been included here because its placing in the genus at all by 
taxonomists is held to be dubious. ) 


Hilleshég, in December, 1943. 


ZITIERTE LITERATUR. 


[(*) — Pisum-Abhandlungen mit umfassenden genetischen Literaturverzeich- 
nissen. | 
1. AFiFy, A. 1936. Some evolutionary aspects of a comparative cytogenetic in- 
vestigation between Aconitum and Solanum. — Genetica 18: 255—276. 


2. ANDERSON, E. 1939. Recombination in species crosses. — Genetics 24: 668—698. 

















ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 393 








Bascock, E. B. 1931. Cyto-genetics and the species concept. — Proc. 5th 
intern. bot. Congr. Cambridge, 1930: 136—137. 

BARTELS, K. 1940. Untersuchungen iiber die Vererbung quantitativer Eigen- 
schaften. Die Stengellinge und Bliitezeit des Leins. — Zschr. f. ind. Abst.- 
u. Vererbl. 78: 14—58. 

Baur, E. 1924. Untersuchungen iiber das Wesen, die Entstehung und die 
Vererbung von Rassenunterschieden bei Antirrhinum majus. — Biblioteca 
Genetica 4. 

BLAKESLEE, A. E. and CARTLEDGE, J. L. 1926. Pollen abortion in the chro- 
mosomal types of Datura. — Proc. Nat. Acad. Sci. Wash. 12: 315—323. 

BorssiER, E. P. 1872. Flora Orientalis. II: 2. — Lugdina. 

BONNIER, GASTON. 1933. Flore compléte illustr. de France, Suisse et Belgique. 
III. — Paris. 

BONNIER, GERT. 1942. The 7? linkage test. — Hereditas XXVIII: 230—232. 

BonniER, G. och TeEpin, O. 1940. Biologisk variationsanalys. — Bonnier, 
Stockholm. 

Braun, A. 1841. Bemerkungen iiber die Flora von Abyssinien. — Flora oder 
allg. bot. Zeit. 17: 258—272. 

CLAUSEN, J. 1931. Genetic studies in Polemonium. III. Preliminary account 
on the cytology of species and specific hybrids. — Hereditas XV: 62—66. 

Cray, S. 1935. Notes on the inheritance of quantitative characters in a cross 
between two varieties of Garden pea. — Journ. of Pomol. 13: 149—189. 

Cooper, D. C. and Brink, R. A. 1931. Cytological evidence for segmental 
interchange between non-homologous chromosomes in maize. — Proc. Nat. 
Acad. Sci. 17: 334—838. ' 

— 1932. A strain of maize homozygous for segmental interchanges involving 
both ends of the P—Br chromosome. — Proc. Nat. Acad. Sci. 18: 441—447. 

DARLINGTON, C. D. 1936. Crossing-over and its mechanical relationships in 
Chorthippus and Stauroderus. — Journ. of Genet. 33: 465—500. 

— 1937. Recent advances in cytology. 2nd ed. — Churchill, London. 
DETLEFSEN, J. A. and ROBERTS, E. 1921. Studies on crossing-over. The effect 
of selection on cross-over values. — Journ. of Exp. Zool. 32: 333—354. 
DoszHANskyY, T. 1937. Genetics and the origin of species. — Col. Univ. Press, 

New York. 

DOBZHANSKY, T. and TAN, C. C. 1936. Studies on hybrid sterility. III. A com- 
parison of the gene arrangement in two species, Drosophila pseudoobscura 
and Dr. miranda. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 72: 88—114. 

DonaLp, H. P. 1936. On the genetical constitution of Drosophila pseudo- 
obscura, race A. — Journ. of Genet. 33: 103—122. 

ELorF, G. 1932. A theoretical and experimental study on. the changes in the 
crossing-over value, their causes and meaning. — Martinus Nijhoff, 
’s-Gravenhage. (Genetica 14: 1—116.) 

EMERSON, R. A. 1929. Genetic notes on hybrids of perennial teosinte and 
maize. — Am. Nat. 63: 289—300. 

Eyster, W. H. 1922. The intensity of linkage between the factors for sugary 
endosperm and for truncate ears, and the relative frequency of their 
crossing-over in microspore and megaspore development. — Genetics 
7: 597—601. 





GOSTA VON ROSEN 





FEpoTov, V. S. 1930. On the hereditary factors of flower colour and of some 
other characters in the pea. — Proc. of the U.S.S.R. congress of Gen., 
Plant- a. Anim.-Breed. 2: 523—540. 

— 1936. The genetics of anthocyanin pigmentation in peas. — Bull. appl. 
Bot., Genet. a. Plant-Breed. Ser. II. No. 9: 163—274. 

FISHER, R. A. 1936. Statistical methods for research workers. — Oliver and 
Boyd, Edinburgh. 

FIsHER, R. A. and BALMUKAND, B. 1928. The estimation of linkage from the 
offspring of selfed heterozygotes. — Journ. of Genet. 20: 79—92. 

GAIRDNER, A. E. and DarLinGTon, C. D. 1931. Ring-formation in diploid and 
polyploid Campanula persicifolia. — Genetica 13: 113—150. 

GANESAN, M. A. 1939. Cytological studies in a chromosome ring forming 
diploid Notonia grandiflora. — Journ. of Genet. 38: 492—516. 

GEITLER, L. 1937. Cytogenetische Untersuchungen an natiirlichen Populatio- 
nen von Paris quadrifolia. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 73: 182—197. 

GLick, H. 1919. Blatt- und bliitenmorphologische Studien. — Jena. 

GREGORY, R. P., DE WINTON, D. and BATESON, W. 1923. Genetics of Primula 
sinensis. — Journ. of Genet. 13: 219—253. 

GRUBER, F. 1938. Das Auftreten recessiver Gene bei Artbastarden von Antir- 
rhinum. — Der Ziichter 10: 312—317. 

GustaFsson, A. 1940. The mutation system of the chlorophyll apparatus. — 
Lunds Univ. Arsskrift, N. F. Avd. 2, Bd. 36: 1—40. 

Haan, H. DE. 1930. Contributions to the genetics of Pisum. — Genetica 
12: 321—440 (*). 

— 1933. Inheritance of chlorophyll-deficiencies. — Bibl. Genet. 10: 357—416. 

HACKBARTH, J. 1933. Untersuchungen iiber Koppelung bei Antirrhinum majus. 
II. Koppelungen von Blattfaktoren aus F2-Untersuchungen. — Zschr. f. 
ind. Abst.- u. Vererbl. 64: 15—33. 

HACKBARTH, J., MICHAELIS, P. und SCHELLER, G. 1942. Untersuchungen an 
dem Antirrhinum-Wildsippen-Sortiment von E. Baur. — Zschr. f. ind. 
Abst.- u. Vererbl. 80: 1—102. 

HADFIELD, J. W. and CALDER, R. A. 1935. A genetic analysis of the seed 
characters wrinkeld, dimpeld and smooth in Pisum. — Journ. Agric. Sc. 
25: 264—277. 

HAMMARLUND, C. and HAKANSSON, A. 1930. Parallelism of chromosome ring 
formation, sterility and linkage in Pisum. — Hereditas XIV: 97—98. 

Harwanp, S. C. 1936. The genetical conception of the species. — Biol. Rev. 
11: 88—112. 

Heprick, U. P. 1929. Vegetables of New York. I. Part. I: Peas. — N. Y. 
stafe agr. exp. stat. Geneva. 

Heat, G. 1924. Illustrierte Flora von Mitteleuropa. IV: 3. — Miinchen. 

HiortuH, G. 1942. Zur Genetik und Systematik der Amoena-Gruppe der 
Gattung Godetia. — Zschr..f. ind. Abst.- u. Vererbl. 80: 289—349. 

Hosuino, Y. 1915. On the inheritance of the flowering time in peas and 
rice. — Journ. coll. agr. Sapporo. 6:229—288. 

HAxansson, A. 1929. Chromosomenringe. in Pisum und ihre mutmassliche 
genetische Bedeutung. — Hereditas XII: 1—10. 

— 1931. Uber Chromosomenverkettung in Pisum. — Hereditas XV: 17—61. 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 





HAKANSSON, A. 1934. Chromosomenverbindungen in einigen Kreuzungen zwi- 
schen halbsterilen Erbsen. — Hereditas XIX: 341—358. 
1936a. Die Reduktionsteilung in einigen Artbastarden von Pisum. — 
Hereditas XXI: 215—222. 
1936b. Die Zytologie eines trisomischen Pisum-Typus. — Hereditas 
XXI: 228—226. 

1942. Zytologische Studien an Rassen und Rassenbastarden von Godetia 
Whitneyi und verwandten Arten. — Lunds Univ. Arsskrift, N. F. Il. 
Bd. 38: 1—70. 

IMMER, E. R. 1930. Formulae and tables for calculating linkage intensities. — 
Genetics 15: 8i—98. 

Kaganus, B. 1913. Uber die kontinuierlich violetten Samen von Pisum arvense. 
— Fiihlings Landw. Zeit. 62: 153—160. 

Kasanus, TH. 1927. Einige Beobachtungen iiber variable Nabelfarbe bei 
Erbsen. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 44: 265—271. 

KAPPERT, H. 1921. Untersuchungen iiber den Merkmalskomplex glatte-run- 
zelige Samenoberfliche bei der Erbse. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 
24: 185—210. 

KEEBLE, F. and PELLEw, C. 1910. The mode of inheritance of stature and of 
time of flowering in Peas. — Journ. of Genet. 1: 47—57. 

KEmPTON, J. H. 1924. Inheritance of the crinkly, ramose and brachytic 
characters of maize in hybrids with teosinte. — Journ. agric. res. 
27: 537—548. 

KoLver, P. C. 1938. Asynapsis in Pisum sativum. — Journ. of Genet. 
36: 275—306. 

KRAJEvog, S. J. und Rassutt, R. A. 1935. Uber Haufigkeit von Translokationen 
in verschiedenen Regionen von Pisum-Chromosomen. — Sitz.-ber. Akad. 
Wiss. U.S.S.R. 4: 211—215. 

KUai, O. 1937. Genanalyse bei Antirrhinum-Artbastarden. — Zschr. f. ind. 
Abst.- u. Vererbl. 74: 125—160. 

— 1939. Crossing-over bei Antirrhinum-Species-Bastarden. — Bull. Sect. sci. 
Acad. Roum. 19: 92—99. 

LamM, R. 1936. Cytological studies on inbred rye. — Hereditas XXII: 216—240. 

— 1937. Length factors in dwarf Peas. — Hereditas XXIII: 38s—4s (*). 

LAMPRECHT, H. 1934. Das Gen Uni und seine Koppelung mit anderen Genen 
bei Pisum. — Hereditas XVIII: 269—299 (*). 

1935. Eine Pisum-Form mit Compactumverzweigung und _ verkiirzten 
Staubfaden. — Hereditas XX:94—102 (*). 

1937 a. Genstudien an Pisum sativum. II. Gestreifte Samenschale und 
ihre Vererbung. — Hereditas XXIII: 91—98 (*). 

1937 b. Genstudien an Pisum sativum. III. Uber den Effekt des Genpaares 
GIl—gl. — Hereditas XXIII: 287—303 (*). 

1939. Translokation, Genspaltung und Mutation bei Pisum. — Hereditas 
XXV: 431—458. 

1941. Die Artgrenze zwischen Phaseolus vulgaris L. und multiflorus Lam. 
— Hereditas XXVII: 51—175. 

1942 a. Die Koppelungsgruppe Gp—Cp—Fs—Ast von Pisum. — Hereditas 
XXVIII: 148—156 (*). 





GOSTA VON ROSEN 





LAMPRECHT, H, 1942b. Genstudien an Pisum sativum. V. Multiple Allele fiir 
Punktierung der Testa: Fs,,.—Fs—fs. — Hereditas XXVIII: 157—164 (*). 
LONGLEY, A. E. 1924. Chromosomes in maize and maize relatives. — Journ. 

agric. Res. 28: 673—680. 

LonGLey, W. H. 1936. Species studies and the species problem. — Am. Nat. 
70: 97—109. 

Lupwic, W. 1938. Faktorenkoppelung und Faktorenaustausch bei normalen 
und aberranten Chromosomenbestand. — Thieme, Leipzig. 

Lupwic, W. und FREISLEBEN, R. 1942. Uber neuere statistische Methoden zur 
Auswertung von Koppelungsversuchen, vor allem in der Pflanzenziichtung. 
— Zschr. f. Pflanzenziicht. 24: 523—537. 

Lutrkov, A. N. 1930. Interspecific hybrids of Pisum humilis (Botss.) < 
P. sativum L. — Proc. U.S.S.R. congr. of Genet., Plant- a. Anim.-Breed. 
1929. 2: 353-367. 

MATHER, K. 1938a. The measurement of linkage in heredity. — Methuen 
& Co., London. 
1938b. Crossing-over. — Biolog. Rev. 13: 252—289. 

1940. The determination of position in crossing-over. III. The evidence 
of metaphase chiasmata. — Journ. of Genet. 39: 205—224, 

1943. Polygenic balance in the canalization of development. — Nature 
151: 68—72. 

MatsuurA, H. 1933. A bibliographical monograph on plant genetics 1900— 
1929. — Sapporo. (*). 
McC.iinTock, B. 1930. A cytological demonstration of the location of an 
interchange between two non-homologous chromosomes of Zea mays. — 

Proc. Nat. Acad. Sci. 16: 791—796. 

— 1932. A correlation of ring-shaped chromosomes with variegation in 
Zea mays. — Proc. Nat. Acad. Sci. 18: 677—681. 

Minrzine, A. 1930. Uber Chromosomenvermehrung in Galeopsis-Kreuzungen 
und ihre phylogenetische Bedeutung. — Hereditas XIV: 153—172. 

1933. Hybrid incompatibility and the origin of polyploidy. — Hereditas 
XVIII: 33—s5. 

1934. Chromosome fragmentation in a Crepis hybrid. — Hereditas 
XIX: 284—305. 

1935. Chromosome behaviour in some Nicotiana hybrids. — Hereditas 
XX: 251—271. 

1937. The effects of chromosomal variation in Dactylis. — Hereditas 
XXIII: 1183—235. 

1938. Sterility and chromosome pairing in intraspecific Galeopsis hybrids. 
— Hereditas XXIV: 117—188. 

1939. Chromosomenaberrationen bei Pflanzen und ihre genetische Wir- 
kung. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 74: 323—850. 

MUNTzING, A. and PRAKKEN, R. 1941. Chromosomal aberrations in rye 
populations. — Hereditas XXVII: 273—308. 

MUNTzING, A., TURESSON, G. and TEDIN, O. 1935. The species concept in the 
light of modern research. — Proc. 6th intern. bot. congr. Amsterdam 
1935: 56—57. 





fiir 


rn, 





94. 


95. 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 397 





Napours, R. K. 1936. Species from the genetic standpoint. — Am. Nat. 
70: 191—192. 

NILSSON, E. 1932. Erblichkeitsversuche mit Pisum. III—V. Ein reproduk- 
tionsletaler Biotypus und seine Spaltungsverhiltnisse. — Hereditas XVII: 
71—99 (*). 

— 1933. Erblichkeitsversuche mit Pisum. VI—VIII. — Hereditas XVII: 
197—222 (*), 

— 1936.  Erblichkeitsversuche mit Pisum. IX. Fortgesetzte Studien iiber 
semisterile Formen. — Hereditas XXI: 167—184 (*). 


—- 1939. Erblichkeitsversuche mit Pisum. X. Die Koppelungsgruppen Pa— 
R—TI—Btb und Wlo—-P—Pl. — Hereditas XXV: 48—64 (*). 

NILSSON-LEISSNER, G. 1924. Uber eine aberrante Form von Wintererbsen 
(Pisum sativum). — Hereditas V:87—92. 

PELLEW, C. 1931. Note on irregular gametic series in Pisum sativum. — 
Zschr. f. Ziichtung 17: 90—92. 


— 1937. Linkage in structural hybrids in Pisum sativum. — Nature 139: 
1138—-114. 

— 1940. Genetical studies on the first reciprocal translocation formed in 
Pisum sativum. — Journ. of Genet. 39: 363—390. 


PELLEW, C. and SANSOME, E. R. 1931. Genetical and cytological studies on 
the relations between Asiatic and European varieties of Pisum sativum. 
Journ. of Genet. 25: 25—55. : 

PELLEwW, C. and SvERDRUP, A. 1923. ‘New observations on the genetics 
peas. — Journ. of Genet. 13: 125—131 (*). 

Rasmusson, J. 1927. Genetically changed linkage values in Pisum. 
Hereditas X: 1—152 (*). 

— 1933. A contribution to the theory of quantitative character inheritance. 
— Hereditas XVIII: 245—261. 

-— 1934. Genetically changed linkage values in Pisum. II. Segregation of 
linkage intensity in crosses. — Hereditas XIX: 323—340 (*). 

— 1935. Studies on the inheritance of quantitative characters in Pisum. 


I. Preliminary note on the genetics of time of flowering. — Hereditas 
XX: 161—180. 
— 1938 Notes on some mutants in Pisum. — Hereditas XXIV: 231—257. 


RENNER, O. 1929. Artbastarde bei Pflanzen. — Handbuch d. Vererbungs- 
wissensch. 7. (II A.) 

Ruoapes, M. M. 1931. Linkage values in an interchange complex in Zea. — 
Proc. Nat. Acad. Sci. 17: 694—698. 

RICHARDSON, E. 1929. A chromosome ring in Pisum. — Nature 124: 578—579. 

ROSEN, G. vOnN. 1942a. Linkage studies in Pisum sativum X P. Abyssinicum. 

— Hereditas XXVIII: 136—142 (*). 

1942b. Eine physiologische Wirkung der Bliitengrésse bei Pisum. — 


Hereditas XXVIII: 240—241. 


— 1942c. Réntgeninduzierte Mutationen bei Pisum sativum. — Hereditas 
XXVIII: 313—838. 

SANSOME, E. R. 1932. Segmental interchange in Pisum sativum. — Cytologia 
3: 200—219. 


1933. Segmental interchange in Pisum. II. — Cytologia 5: 15—20. 








398 


GOSTA VON ROSEN 








118. 


119. 


SANSOME, E. R. 1937. Segmental interchange lines in Pisum sativum. — Nature 
139: 118. 

1938 a. A cytological study of an F; between Pisum sativum and P. humile, 
and of some types from the cross. — Journ. of Genet. 36: 469—499. 

1938 b. Segmental interchange lines in Pisum sativum. — Nature 142: 
674— 675. 

1939. Pairing behaviour and chiasma-formation in plants with a structur- 
ally heterozygous pair in Pisum. — Genetica 21: 420—433. 

SANSOME, E. R. and SANSOME, F. W. 1940. Genetical’ sterility in Pisum sativum. 
— Nature 145: 226. 

SANSOME, F. W. and Purp J. 1932 und 1939. Recent advances in plant 
genetics. — Churchill, London 1932 und 1939. 

ScHEIBE, A. 1934. Uber Vorkommen und Nutzungsweise der Wilderbse Pisum 
elatius (STEV.) und der Wildbohne in Anatolien. — Der Ziichter 6: 234—240. 

Scuick, R. 1934. Fiinf und zwanzig Jahre Koppelungsuntersuchungen bei 
Antirrhinum majus. — Die Naturwissensch. 22: 264—266. 

Sears, E. R. 1937. Cytological phenomena connected with self-sterility in 
the flowering plants. — Genetics 22: 130—181. 

Sitow, R. A. 1939. The genetics and taxonomic distribution of some specific 
lint quantity genes in Asiatic cottons. — Journ. of Genet. 38: 277—298. 
SmITH, S. 1935. Chromosome fragmentation produced by crossing-over in 

Trillium erectum L. — Journ. of Genet. 30: 227- —232. 

Sosa-BOURDOUIL, Mme. 1936. Sur les hybrides entre Pisum sativum (L.) et 
P. Jomardii (SCHRANK). — Bull. Soc. Bot. France 83: 69—71. 

STADLER, L. J. 1926. The variability of crossing-over in maize. — Genetics 
11: 1—87. 

STERN, C. 1933. Faktorenkoppelung und Faktorenaustausch. — Handbuch d. 
Vererbungswissensch. 19 (IH). 

Sutton, A. W. 1911. Experiments in crossing a wild pea from Palestine with 
commercial peas. — 4th genet. conf. Paris, 1911. Bull. 3: 358—365. 

— 1914. Results obtained by crossing a wild pea from Palestine with com- 
mercial types (and with Pisum sativum umbellatum). — Linnean Soc. 
Journ., Bot. 11: 427—434. 

Sutton, E. 1935. Half-disjunction in an association of four chromosomes in 
Pisum sativum. — Ann. of Bot. 49: 689—697. 

— 1937. Cytological studies of Pisum. I. Structural hybridity in Pisum 
humile. — Ann. of Bot. I: 4: 785—795. 

— 1939. Trisomics in Pisum sativum derived from an. interchange hetero- 
zygote. — Journ. of Genet. 38: 459—476. 

SverpDrup, A. 1927. Linkage and independent inheritance in Pisum sativum. — 
Genetics 17: 22i1—242 (*). 

SVESCHNIKOVA, I. N. 1940. Cytogenetical analysis of heterosis in hybrids of 
Vicia — Journ. of Hered. 31: 349—360. 

Swanson, C. P. 1940. The distribution of inversions in Tradescantia. — 
Genetics 25: 438—465. 

TepDIN, H. 1923. Eine mutmassliche Verlustmutation bei Pisum. — Hereditas 
IV: 33—43 (*). 

TepIN, H. and O. 1923. Contributions to the genetics of Pisum. III. Internode 





ARTKREUZUNGEN IN DER GATTUNG PISUM 





length, stem thickness and place of the first flower. — Hereditas IV: 
351—362 (*). 
TEDIN, H. and O. 1928. Contributions to the genetics of Pisum. V. Seed coat 
colour, linkage and free combination. — Hereditas XI:1—62 (*) 
TURESSON, G. 1932. Die Genenzentrumtheorie und das Entwicklungszentrum 
der Pflanzenart. — Kungl. Fysiogr. Sallsk. i Lund Férhandl. 2: 1—11. 
VaviLov, N. I. 1928. Geographische Genzentren unserer Kulturpflanzen. — 
Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. Supplb. I: 342—369. 
VILMORIN, PH. DE. 1911. Etude sur le caractére adherence de grains entre 
eux chez le pois »chenille». — 4th congr. intern. genet., Paris. 1911: 368—372. 
Wanner, H. 1941. Cytologische Analyse der Artbastarde Primula und ihrer 
Eltern. — Archiv d. Julius Klaus-Stift. Ziirich. 16: 495—358. 
WELLENSIEK, S. J. 1925a. Genetic monograph on Pisum. — Bibl. genet. 
2: 3483—476 (*). 
1925b. Pisum-crosses. I. — Genetica 7:1—64 (*). 
1925c. Pisum-crosses. II. — Genetica 7: 337—369 (*). 
1927. Linkage-studies. I. — Genetica 9: 443—460 (*). 
1928. Pisum-crosses. III. — Genetica 11: 225—256 (*). 
1929a. Linkage-studies in Pisum. II. — Genetica 11: 273—292 (*). 
1929b. The occurrence of more than 50 % crossing-over in Pisum. — 
Genetica 11: 509—518. 
1930. Linkage-stadies in Pisum. III. — Genetica 12: 1—32 (*). 
1942. Pisum-crosses. VI. Seed-surface. — Genetica 23:77—92 (*). 
WELLENSIEK, S. J. and KEyseER, J. S. 1929. Pisum-crosses. V. Inherited 
abortion and its linkage relations. — Genetica 11:329—334 (*). 
WEXELSEN, H. 1934. Quantitative inheritance and linkage in barley. — 
Hereditas XVIII: 307—348. 
WuitE, O. E. 1917a. Inheritance studies in Pisum. IV. Interrelations of the 
genetic factors of Pisum. — Journ. agr. res. 11: 167—190. 
— 1917b. Studies of inheritance in Pisum. II. The present state of know- 
ledge of heredity and variation in Peas. — Proc. Amer. phil. soc. 56:487—58s. 
— 1932. The genus Pisum. — Proc. of the 6th intern. congr. of genet. Ithaca. 
II: 328—329. 
WincE, 6. 1928. Arvelighedslere. — Hagerup, Kopenhagen. 
— 1935. On the possibility of cross-over percentages over 50. — C. R. trav. 
labor. Carlsberg, ser. physiol. 21: 59—76. 
— 1936. Linkage in Pisum. — C. R. trav. labor. Carlsberg, ser. physiol. 
21: 271—293 (*). 
Winton, D. DE. 1927. Further linkage work in Pisum sativum and Primula 
sinensis. — Zschr. f. ind. Abst.- u. Vererbl. 46: 1594—1600 (*). 
Woess, Fr. von. 1941. Experimentelle Untersuchungen zum Artbildungs- 
problem an Arenaria serpyllifolia und A. Marschlinsii. — Zschr. f. ind. 
Abst.- u. Vererbl. 79: 444—472. 





GOSTA VON ROSEN 





INHALTSVERZEICHNIS. 


. Einleitung 
. Voraussetzungen 
Be OP Se ee Cee ee ne eRe nt ky rene 26: 
2. Material 
3. Prinzipielle Methoden . 
5 ees PENNS GERRI DIR UREN OND 35 505,-6<5°s vo wise os asus gs Sie sis ie Swe bia 4G ABD owls ees 8 27 
. Koppelungsuntersuchungen 
1. Methodenuntersuchung 
2. Koppelungsanalyse 
3. Homogenitatspriifung 
4. Variierende Koppelung 
PS NSMIRUR OM oss 21a 55-5 4.5 (o\='5 3! 1ssiaw'o OAS Saw eibisws wba Se aan o aee es DEERE Ses parte 
Die Pollenfertilitat 
Zytologische Untersuchungen . 
1. Methoden 
2. Die Konfigurationen 
Be Sent UREN RUIN 9.51.50. sin ing ah ado ha b sis is mAb awa Aun Roe eI es paR aun eis 340 
4. Abnorme Pflanzen 
PREM AOEMNNIND To \'5[a:55 6 SSM UN Ou we Ss Rnb Es Abba RsO Os sR eae a eee Es 349 
1. Keimung 
2. Semivitale Pflanzen . 
Frucht- und Samen-Entwicklung 
Sere MERMAID, Osi sca og ches ole Wig is om oie igw ie sees ae BOA eudie% eisai eee sine 354 
PT rea UOR 620355 oo a po ig ee ioe cules s fp ureies Dayo asecrenaeaaia wis 356 
X. Bliitezeitgene 
1. Einleitung 
2. Beziehungen zwischen den Genen 
3. Artdifferenzen in quantitativen Genen im allgemeinen 
. Die systematische Einteilung der Gattung Pisum 
. Worin besteht der Unterschied zwischen sativum und Abyssinicum? 


Summary 
Zitierte Literatur 





ON THE CHROMOSOMES OF A NEW 
MAHONIA-BERBERIS HYBRID 


BY ALBERT LEVAN 


CYTO-GENETIC LABORATORY, SVALOF 





Ox intergeneric hybrid between Mahonia and Berberis has been 
known for a long time, viz. Mahonia aquifolium X Berberis vul- 
garis (== Berberis Neubertii). Its chromosomes have been studied by 
TISCHLER (1929), by DERMEN (1931) and by GIFFEN (1936). Its chro- 
mosome number is 2n — 28, as is the chromosome number of both 
parents as well as of all other known Mahonia and Berberis species, 
with the exception of two tetraploid Berberis species. The detailed 
chromosome morphology of the hybrid has not been analysed. DERMEN 
(1. c.) mentions, however, that no differences in chromosome size were 
seen by him between the somatic chromosomes of the parents and the 
hybrid. Other combinations of intergeneric crosses between Mahonia 
and Berberis were tried by DERMEN (I. c.), who succeeded in crossing 
Berberis heteropoda and Mahonia aquifolium. Other crosses attempted, 
but without success, were crosses between the same Mahonia species 
and the two Berberis species Julianae and Sargentiana. In the last- 
mentioned cross DERMEN obtained an incipient development of fruits 
on B. Sargentiana, but they were shed prematurely. 

The cross Mahonia aquifolium X Berberis Sargentiana has been 
made here in Sweden by Mr. HOLGER JENSEN, Director of the Ramlésa 
Plant Nurseries, Halsingborg, who obtained several F; shrubs from this 
cross. Mr. JENSEN, who will publish the particulars of this cross on 
another occasion, had the great kindness to allow me to make root 
fixations of the hybrid and of the two parental individuals used in 
the cross. 

As expected, the chromosome number of the hybrid and of both 
parents was 2n 28. What makes this cross especially interesting 
cylologically is, however, the behaviour of the chromosomes in respect 
of size. As seen from Fig. 1 a and c, the parents differ considerably in 
chromosome size, the Mahonia parent having decidedly smaller chro- 
mosomes than the Berberis. The Mahonia chromosomes vary in length 
between 1,5 and 2,5 4, the same variation in Berberis being 2,5—4,0 uw. 
Thus, the longest chromosomes of Mahonia are of the same length as 
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the shortest of Berberis. The chromosome breadth, too, is clearly 
different, Mahonia’s being somewhat less than 0,5 « and Berberis’s being 
equal to or somewhat exceeding 0,5 4. The general appearance of the 
chromosomes is fairly concordant in the two parents, all chromosomes 
having medially-submedially located centromeres. The Berberis Sar- 
gentiana chromosomes agree very well both in type and in their 
dimensions with the Berberis chromosomes pictured by LANGLET (1928, 
Fig. 1a), which as far as I know are the only published pictures of 
chromosomes in this genus. 

In the hybrid (Fig. 1 6) it is immediately seen that the chromo- 


Fig. 1. Metaphase plates of somatic mitosis of a: Mahonia aquifolium, c: Berberis 
Sargentiana, b: their Fi hybrid. — X 4000. 


some sizes of the parents are maintained at least as far as length is 
concerned. But probably the differences in chromosome breadth are 
present in the hybrid as well, although this is somewhat more difficult 
to decide owing to the differences in breadth being so slight and because 
in a plate with great size differences small chromosomes will often keep 
the stain less strongly than large ones and for that reason will appear 
narrower. It is easily seen that the variation in the length of the hybrid 
chromosomes covers that of both parents. In the picture an attempt 
has been made to identify the chromosomes of each species within the 
hybrid. The smallest and the largest ones are readily recognized, while 
identification of the chromosomes of intermediate size, of course, is 
less certain. 





A NEW MAHONIA-BERBERIS HYBRID 403 

Until very recently it has been generally assumed that chromosome 
size is under unitary genotypic control. Many observations on hybrids 
between forms with differences in chromosome size supported this 
assumption. Then HAKANSSON (1943 a and b) came across a couple of 
instances within Godetia in which the differences in chromosome size 
between the species concerned were maintained within the cells of the 
hybrid. Especially in the. one hybrid, Godetia deflexa X Bottae 
(HAKANSSON, 1943 b, Fig. 18), it could be clearly demonstrated that the 
chromosomes of somatic metaphases belonged to two _ size-classes 
distinguished both in length and breadth. 

Even if the present Mahoberberis case is less extreme than the 
Godetia cases, there is little doubt that the situation is the same. It may 
be concluded that control of chromosome size is exercised in some way 
or other by the individual chromosomes in relative independence of the 
genotype as a whole. It remains to be seen whether these cases are to 
be considered as exceptions or whether they are especially extreme 
cases of a general rule, the validity of which may be ascertained only 
in such extreme cases. Other chromosome properties which have 
usually been regarded as controlled by the entire genotype may also 
be reconsidered — whether the individual chromosomes possibly have 
an influence of their own. I refer, for instance, to the well-known 
behaviour of the chiasma localization in the cross Allium Cepa X fistu- 
losum. According to MAEDA (1937), certain bivalents among the F, 
segregates had a preference for an especial type of chiasma distribution. 
This view seemed at that time but little probable (cf. DARLINGTON, e. g., 
1941). But since it is by now demonstrated that chromosome size may 
be largely determined by factors within each chromosome, it is perhaps 
not so improbable to assume that each individual chromosome may also 
influence other properties and functions within its reach such as, for 
instance, the formation of chiasmata. The lack of unitary control of 
the chromosomes may be expected to be found only in artificial material 
or in new spontaneous aberrants. Under natural conditions such pro- 
perties will disappear because of their negative selection value. 
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INTRODUCTION. 


Ein peculiar meiosis of the canina roses (sensu lato) was un- 
ravelled by TACKHOLM, BLACKBURN and HARRISON, and Hurst, in 
several papers. It was found that the members of this multifarious 
group possessed 35, more seldom 28 or 42, chromosomes in their 
somatic tissue, but irrespective of the chromosome number exactly 
seven bivalents at meiosis, the rest of the chromosomes forming uni- 
valents (7,,-+ 21,, or 7, +14, and 7, + 28,). Trivalents or higher 
configurations did not appear. This latter statement is however not 
altogether correct, since GUSTAFSSON and HAKANSSON (1942) discovered 
some polyvalents, although as a very rare phenomenon. 

The male and the female meiosis proceed in a different manner. 
On the female side meiosis is in a way polarized, for only the bivalents 
orientate on the equator of the spindle, in contrast to the univalents, 
which remain in the chalazal part of the cell. By this method of 
polarization the functioning embryo-sacs get all the 21 univalents in 
addition to the seven chromosomes taking part in bivalent formation. 
— In the male meiosis, on the other hand, the univalents become 
lost in a special way. Bivalents as well as univalents orientate on the 
equator of the spindle, where they divide: first the bivalents, then the 
univalents. This is a regular process. Owing to the singleness of the 
centromeres the chromatids (originating from split univalents) cannot 
divide again at the second division and are excluded from the second 
telophase nuclei. Consequently, these receive no more than seven 
chromosomes (descending from the bivalents). 

By these two processes, which are remarkably uniform in the 
(micro)species examined, the male and female gametes obtain differ- 
ent chromosome numbers, and the two complementary types of meiosis 
simulate some process of heterogamy. In fact, this was already pointed 
out by BLACKBURN and Harrison (1921), contradicted by TACKHOLM 
(1922), again discussed by GUSTAFSSON (1931) and DARLINGTON (1932), 
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and maintained anew by FAGERLIND (1940). Now and then pollen 
grains with more than seven, and embryo-sacs with less than twenty- 
eight chromosomes are formed, giving rise to aberrant progeny planis. 
These are rarely or never met with in nature, however, although not 
infrequently in experiments. 

The following problems may be posed: (1) what is actually the 
method of propagation in the dog-roses, heterogamous fertilization or 
apomixis? (2) what is the internal constitution of the numerous un- 
paired chromosomes? and (3) what bearing have the discovered cyto- 
genetical properties on problems relating to the taxonomy of the 
canina roses? Finally, (4) we have to investigate how the peculiar 
type of meiosis once arose, i. e. try to explain the phylogenesis of 
the group. 


GENETICS OF THE DOG-ROSES. 


Up to 1931 it was generally considered that the canina forms were 
apomictic, moreover, being autonomously apomictic, needing no pollen 
for the fruit- and seed-setting. In that year it was shown, however, 
that wild roses, growing at Sval6f and Lund, produced no seeds after 
emasculation, although hips occasionally developed (GUSTAFSSON, 
1931 a,b): The earlier positive results, obtained by numerous Swedish, 
German and English scientists, did not stand a critical examination. 
Quite recently FAGERLIND (1940) was able to confirm this view. 

In the years 1932, 1934 and 1935 many cross experiments were 
performed, and these yielded seeds and F; progeny. In the beginning 
the offspring was thought to have arisen by apomixis (pseudogamy), 
many progenies looking similar to the mother-parent. This idea was 
however definitely discarded in 1939. The existing similarity is 
evidently brought about by the prevalence of mother characters. Now 
that the plants have fully grown up, the prevalence is less marked. 
The following hybrid series will be discussed in this paper: R. canina 
var. Blondaeana X rugosa (1932—1 and 2, Lund Botanical Garden), 
R. canina I X rugosa (1934—1, Svaléf), R. canina II X rugosa (1934—2, 
Svaléf), R. rubiginosa X rugosa (1932—5, 1934—2 and 3, Lund and 
Svaléf), R. canina 11 X rubiginosa (1934—5, Svaléf), and the reci- 
procal cross R. rubiginosa X canina II (1934—6, Sval6éf). 

Summarizing the general results, we must state that the canina 
roses used in the experiments are one for all sexual’. The progeny 


1 This conclusion is at least generally valid, when crossings between different 
compounds are taken into account. The possibility is not out of discussion, how- 
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plants represent true crosses. Only two exceptions have occurred. In 
the offspring of R. rubiginosa X rugosa (1932—5) eighteen individuals 
were F, hybrids. One plant, however, was a pure R. rubiginosa, not 
only as to morphological characters, but also with regard to chromo- 
some number, meiotic behaviour and fertility. The second exception 
was obtained after crossing R. tomentella with R. rubrifolia. In this 
instance only one plant arose, showing no trace of the singular father 
species. Certainly its cytological properties have not been examined 
so far, but the metromorphy seems hardly to have been effected by 
prevalent factors. Since the successful hybrid plants amount in all to 
a number of about 135 individuals against these two cases of metro- 
morphy, we may safely conclude that apomictic propagation is very 
exceptional, or, even, that it does not occur. In the latter in- 
stance the two metromorphous plants should be due to unsatisfactory 
emasculation. 

R. canina var. Blondaeana X rugosa: 1932—1 and 2. (Figs. 1a, 
3b, d, f.) — The total offspring consisted of thirty-five individuals. 
The mother-plant was a medium-strong shrub in the Lund Botanical 
Garden, having pale, light-pink petals and rather scattered prickles, 
which were of the usual eu-canina type, i. e. curved and strong, with 
a broad base. The end-leaflets were slowly tapering to the apex, the 
greatest breadth below the middle. The F, individuals have a rather 
uniform appearance. Unfortunately they were planted too close to one 
another, so that they now form a hedge-like scrub. One aberrant 
plant was found in the series 1932—2. It was less vigorous than the 
others and the prickles were smaller and straighter. Its chromosome 
number has not been determined. Except for this plant all individuals 
are more vigorous than the mother, the prickles more densely set and 
unequal in character, i. e. large and small, curved and straight prickles 
are mixed, the leaves are considerably larger than in the mother but 
despite this of almost the same shape, the petals are intermediary as 
to size and colour, being distinctly larger and redder than the mother’s, 
which in young flowers are light-pink but later on turn almost white. 
In fact, it was the colour of the petals that first made me conceive 
this offspring as consisting of true F; plants. The sepals persist until 
the hips are fully ripe, in contrast to those of the mother, which are 
dropped at a rather early stage; in addition they are larger and thicker, 


ever, that biotypes within the biotype compounds may propagate by apomixis when 
intercrossed (or selfed). 
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somewhat fleshy. The receptacles are also larger than in the mother- 
parent and are sterile, only a few nuts being formed. The number of 
nuts per hip was for the mother-plant 21,5, for the father 41,0, for seven 
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Fig. 1. a. Petals of R. canina var. Blondaeana (above to the left), R. rugosa (to 
the right) and their Fi hybrid (below). — b. Petals of R. canina I (above to the 
left), R. rugosa (to the right) and their hybrid. 


different F, individuals 3,6, 3,7, 3,8, 4,3, 4,5, 4,7, and 6,3, i.e. on an 
average 4,4. The nuts are larger than in both parents. 
The content of ascorbic acid is distinctly higher in the hybrid 
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plants than in the mother, but lower than in the father. R. canina var. 
Blondaeana showed in 1941 0,7 % ascorbic acid (in dry matter of the 
flesh), the father 3,4 %, and eight bybrid plants from 1,9 to 2,2 %, on 
an average 2,0 %. In 1943 the mother had 0,7 % and one examined 
hybrid plant 1,8 %. ; 

The chromosome numbers of the parents are 2n = 42 (7, + 28;) 


Fig. 2. From left to right: Stem of R. rubiginosa (Svaléf) and of a hybrid plant of 
R. rubiginosa X rugosa (1934—2), of R. rubiginosa (Lund) and its hybrid with 
R. rugosa (1932—5). Note the conspicuous heteracanthy of the hybrid plants. 


and 2n = 14, that of the examined F, individuals 2n = 42. The hybrid 
meiosis deviates considerably from what is normal in the canina roses. 

R. canina I X rugosa: 1934—1 (Figs. 1b, 3c, e, g). — The F; 
family consists of five individuals. In this case the F; occupies a 
distinctly intermediary position between the parents, but the hairy 
stem of the father did not show up in this instance either. The stems 
are pronouncedly heteracanthous, more so than in the before-mentioned 
cross. The end-leaflets have the same shape in the F; plants and the 
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mother-parent, broad in the middle and narrowing towards apex and 
base, but are thick and large. The sepals persist like those of the 
father and are fleshy. The petals are large and intensely red. Tine 
hips, finally, are also large but contain none the less just a few weil- 


f 
10 cm 





Fig. 3. Hips of R. rugosa (a), R. canina var. Blondaeana (b), R. canina I (c) and the 
hybrids. In d and f R. canina var. Blondaeana X rugosa (1941 and 1943) and in 
e and g R. canina I X rugosa (two different plants from 1941 and 1943). 


developed nuts. Consequently, the fertility is low. The parents show 
28,9 and 27,2 nuts per hip; the F; plant 1 -— 6,0, pl. 2 — 8,9, pl. 3 — 4,1, 
pl. 4 — 5,5, pl. 5 — 5,8 nuts. 

The F, is markedly heterogeneous, which is probably less due to 
chromosome irregularities than to heterozygosity of the mother-parent. 
Plant 5 is a rather low shrub with yellowish leaves (this is a character 
also occurring in pl. 4), very large, broadly oval receptacles, and petals 
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which are somewhat lighter than in the sister-plants. Plant 1 has a 
similar height and receptacle shape but the leaves are darkly green. 
Plant 2 is very tall with normally oval receptacles; in plants 3 and 4 
the hips are narrower than in the sister-plants. The length-breadth 
index of the hips in the five individuals was respectively: pl. 3 — 1,85, 
pl. 4 — 1,7, pl. 2 — 1,54, pl. 5 — 1,45, pl. 1 — 1,43 (about ten receptacles 
measured in each case). 

The content of ascorbic acid in 1941 was for the mother 2,3 % and 
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Fig. 4. Hips of R. rubiginosa (above) and R. rubiginosa X rugosa (1932—5) (below). 


for two hybrid individuals 3,9 and 4,4 %. Unfortunately no determin- 
ation was made for the father, but an older estimate shows 2,5 %. In 
1943 three hybrid plants showed 4,6, 4,1 and 4,1 %. No doubt the 
values are higher for the hybrids than for the mother, probably also 
than for the father, although no definite opinion is possible. 

The chromosome numbers of the parents are 2n = 35 (7, 7+ 21,) 
and 2n=-14. The examined F, individuals have 2n = 35 with an 
abnormal meiosis. 

R. canina II X rugosa: 1934—4 (Figs. 5, 6). — This series consists 
of two individuals. One is a monosomic plant showing almost no 
trace of the father but also being very unlike the mother. It is 
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smaller and less vigorous than its sister-plant, having few and rather 
weak prickles, small purely white petals, a light-green colour on stem 
and leaves, and lacks anthocyanin. It is less winter-hardy than its 
sister-plant; during the cold winters 1941 and 1942 the superterrestrial 
parts were entirely killed. It cannot be a monosomic of the mother- 
parent, since the meiotic behaviour is that typical of canina—rugosa 
hybrids. Therefore in this case the loss of one chromosome obliterates 
the characters brought in by the rugosa genome. 

The sister-plant is rather vigorous, although not very tall. It is 


AA LAAS 


VOVIOVH 


vv TV VV 





rere | 


Fig. 5. Above: Petals of R. canina II. The two rows below: Petals of R. canina Il 
X rugosa (2n = 35) and a sister-plant with 2n — 34. 


very similar to the mother, especially with regard to the leaf characters. 
The prickles are however unequal in size and shape and more densely 
set, the petals light-pink but of a darker shade, and similarly to other 
rugosa crosses the sepals are covered with rugosa-like glands and, in 
addition, more persistent than in the mother. 

The infertility of both plants is pronounced. The mother: and 
the father-forms give on an average 16,2 and 27,2 nuts per hip, the 
monosomic plant 8,7 and its sister-plant 2,9 nuts. 

In 1941 the content of ascorbic acid was 1,9 % for the mother and 
3,8 % for the normal-chromosomed F; individual. In 1943 the 
corresponding values were 2,6 and 4,0, i.e. the hybrid contains more 
ascorbic acid than the mother. The value for the father was determined 
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only once and in another year but was then found to be 2,5 %. Very 
probably we shall also find in this case an F increase in respect of 


ascorbic acid. 
The chromosome numbers of the parents are 2n = 35 (7,, + 21,) 
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Fig. 6. Hips of R. canina II, its normal R. rugosa hybrid (2n — 35) and its mono- 
somic sister-plant (2n — 34). 


and 2n=14. The two F, individuals have 2n= 34 and 2n= 35, 
both showing an abnormal meiosis. 

R. rubiginosa X rugosa: 1932—5, 1934—2 and 3 (Figs. 2, 4, 8 b). — 
The F, material comprises 32 plants. The two rubiginosa forms used 
as mothers differ in some characters from one another, especially 
with regard to the shade of greenness of the leaves and the persistence 
of the sepals (the R. rubiginosa from Lund has bluish-green leaves 
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and drops its sepals rather early, the R. rubiginosa from Sval6f has 
yellowish-green leaves and more persistent sepals). To some extent 
their F;’s also behave differently. The morphological characters are 
none the less rather similar. Vegetatively the F,; individuals are 


Fig. 7. Above: Two plants with very early and very late defoliation of R. canina II 
X rubiginosa. Below: The low stature of R. canina II X rubiginosa plant 6. 


vigorous, high, richly branched and expanding. The stems are extra- 
ordinarily heteracanthous, more so than in the canina—rugosa crosses. 
The leaves are larger than in the mother but of much the same 
shape and serrature, possessing the fragrance so characteristic of 
R. rubiginosa. The petals are blood-red, darker than in the mother, 
and with a peculiar shade of colour, deviating from that of the father 
also. The sepals persist up to full hip ripeness, for a longer time 
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than in the pure R. rubiginosa. Pedicels and peduncles are intensely 
glandular, and the hips are covered with many bristles in the lower 
parts. In the series 1932—5 there occurs some form of zygotic lethality, 
making most of the receptacles fall off after the flowering. The few 
developed hips are highly sterile. The mother- and the father-plants 
show 17,1 and 41,0 nuts per hip respectively, and four F,; individuals 
2,9, 3,3; 4,0 and 5,1 nuts. In 1934—2 and 3 the ripening of the receptacles 





0 5 10 cm 
Fig. 8. Hips of R. rubiginosa (a), R. rubiginosa X rugosa, 1934—2 (b), R. rubi- 
ginosa X canina II pl. 5 (c), pl. 21 (d), pl. 34 (e), and R. canina II X rubiginosa 
pl. 1 (f) and pl. 6 (g). 


is very good, but the fertility is low also here. The parents have 19,3 
and 27,2 nuts per hip and eleven /°; individuals 2,6, 4,0, 5,7, 5,9, 6,2, 6,3, 
6,7, 6,7, 7,4, 7,9, 8,3, i.e. on an average 6,2 nuts. 

The series 1932—5 appears to be homogeneous, but a definite 
statement is difficult, since the different individuals were planted too 
close to each other and now form a large scrub. In 1934—2 and 3 
there is an evident F, heterogeneity, but this is less pronounced than 
in the canina crosses. Plant 3 of the 1934—2 series has rather yellow- 
ish leaves. Pl. 5 is low and less heteracanthous than the rest, small 
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prickles occurring only at the top of the first year’s stems, and the 
leaves are decidedly smaller. In 1934—3 two plants show somewhat 
lighter petals than the other individuals (pl. 2 and 8). 

The chromosome numbers of the parents are 2n = 35 (7, + 21,) 
and 2n=— 14, that of the examined F, individuals 2n= 35 with an 
abnormal meiosis. 

R. canina II X rubiginosa: 1934—5 (Figs. 7, 8f, g). — This in- 
teresting cross comprises in all six plants. The two parents are very 
unlike. In many characters the F, plants look similar to the mother 
and the rich glandulosity of R. rubiginosa is almost entirely lacking. 
There is no doubt that all individuals represent successful crossings. 
This is proved by several characters of stems, prickles, leaves, petals 
and by the appearance of the hips, but especially by the high sterility. 
The number of nuts per hip was for the mother-parent 16,2, for the 
father 19,3, and for the six cross individuals respectively 2,6, 3,1, 4,3, 
2,5, 5,7, 4,9, on an average 3,9. 

The content of ascorbic acid is decidedly higher than in both 
parents (GUSTAFSSON and SCHRODERHEIM, 1944). R. canina II shows 
2,6 % in 1943, R. rubiginosa 3,4 %, and the six F; individuals 4,0, 4,2, 
4,0, 4,4, 4,4 and 4,2 %. 

The pronounced heterogeneity of the F, generation is specially 
interesting (Fig. 7). No two plants appear to be entirely identical. Plants 
3 and 6 deviate markedly: the former, for instance, by its almost white 
petals, its green stems without anthocyanin, and its monosomic chro- 
mosome number (?), the latter by its intensely red petals (redder than in 
the sister-plants) and its low stature, further it is rich in anthocyanin 
and the leaves are thick. Plant 2 drops its leaves very early, at a 
lime when plants 4, 5 and 6 are still green. Plant 1 is also rather 
early in defoliation. The prickles of plant 4 are more curved than in 
the other cases. Plant 5, finally, is a very stately shrub, still green in the 
beginning of October (1943). 

Both parents have 2n=35 (7, + 21,;). One examined hybrid 
plant (No. 6) has 2n = 35, a second one (No. 3) 2n = 34 (?). Meiosis 
differs from that of the parents. 

R. rubiginosa X canina II: 1934—6 (Figs. 8c, d, e). — This cross 
series consists of 58 individuals. It differs in almost all respects from 
its reciprocal but simulates the mother-plant in most vegetative 
characters. No pseudogamous plants have been detected. Most of the 
offspring deviate by still less heteracanthy; the buds in the Jeaf-axils 
develop very early, giving the shrubs a ramose appearance; and — 
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above all — the petals are whitish or very lightly pink (with the 
exception of pl. 34), in contrast to the red colour in R. rubiginosa. 
The shape and appearance of the hips also differ from those of the 
mother, maturity comes one or several weeks later. The whole off- 
spring (still with the exception of pl. 34) was damaged by the severe 
winters in 1941 and 1942, so that the stems froze down to the 
ground. 

The most interesting feature is the generally rather high fertility, 
since the two reciprocal crosses behave differently in this respect. The 
number of nuts per hip was for the parents 19,3 and 16,2, for sixteen 
hybrid plants 7,6, 10,0, 10,4, 14,1, 14,3, 14,4, 14,5, 16,4, 16,7, 16,8, 17,0, 17,2, 
17,7, 18,2, 18,4, 18,5, on an average 15,1, i.e. only slightly lower than in 
the mother, which, in addition, possesses larger hips. 

The content of ascorbic acid is much lower than in the reciprocal 
cross. Five representatives of normal appearance show 2,2, 1,5, 2,0, 2,8 
and 2,1 % as against 3,2 % for the mother and 2,3 % for the father 
(several years mixed). Plant 34, which is rather infertile, has a higher 
content of ascorbic acid (4,3 %). GUSTAFSSON and SCHRODERHEIM 
have shown that the content of ascorbic acid is greatly influenced by 
the fertility. 

The homogeneity of the F; generation is very striking. Most 
plants reproduce each other completely, at least with regard to such 
characters as gland-occurrence, type of branching, petal colour, hip 
size and shape as well as time of maturity. Plant 34 is, as said, highly 
aberrant. It differs by its winter-hardiness, the yellow tinge of its 
leaves, their peculiar cup. shape, its marked heteracanthy, intensely 
red petals, persistent sepals, the well-developed, elongated and rather 
large hips with low fertility (7,5 nuts per hip). The chromosome 
number is 2n = 34. Another aberrant is pl. 25 with elongated leaves, 
slowly tapering from base to apex. In other characters it resembles 
the sister-plants. The fertility, however, is lower than the mean 
(10,4 nuts per hip). Owing to the freezing of stems during the cold 
winters some plants have not flowered since 1940. 

The hybrid plants examined so far have 2n = 35 with good pairing 
at meiosis (4—7,, + 27—21,). Pl. 34 with 2n = 34 has similarly 


normal pairing. 


Finally, the general impression is received that in all. cases the 
properties descending from the mother-parent predominate, whether 
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ihe male-parent is R. rugosa, canina or rubiginosa. No hybrid plants 
possess the rich hairiness of stems and prickles, or the entire sepals, so 
characteristic of R. rugosa. In some instances the metrocliny is less 
pronounced (R. canina I X rugosa, R. rubiginosa X rugosa), in others 
it is very conspicuous (R. canina II X rugosa, R. canina II X rubigi- 
nosa, R. rubiginosa X canina II). In general, however, the leaf- 
characters (shape, serrature, gland-occurrence) may be said to resemble 
those of the mother, whereas prickle unequalness, sepal persistence, 
and petal colour are easily influenced. The same is true of alterations 
in meiosis and chromosome number, which manifest themselves by 
infertility. 

Of interest is, further, the peculiar fact that the sepals are largely 
persistent in the cross R. canina II X rubiginosa but are dropped very 
early in the reciprocal combination, whereas the pure R. canina II 
possesses less persistent sepals than R. rubiginosa (cf. Figs. 8 c—e with 
8 f—g, and 6a with 8a). 


THE PROPERTIES OF THE UNIVALENTS. 


The cytological analysis, carried out in connection with the hybrid 
experiments, will be published by GUSTAFSSON and HAKANSSON. There- 
fore detailed descriptions of meiotic behaviour on the male and on the 
female side will be postponed to a later occasion. Here I shall only 
discuss some problems of importance for the general interpretation of 
the canina complex. 

It was found (GUSTAFSSON and HAKANSSON, 1942) that the crosses 
between various R. canina forms, as well as rubiginosa forms, and 
R. rugosa always yielded hybrids having a much higher pairing at 
first meiotic metaphase than the mothers. Three different canina— 
rugosa and two rubiginosa—rugosa crosses have been examined so 
far, comprising nine F individuals. The number of bivalents in the 
hexaploid canina—rugosa hybrid ranges from nine up to fourteen 
(fifteen?), in the pentaploid hybrids of the same species combination 
from eight to thirteen, and in the pentaploid rubiginosa—rugosa 
hybrids from nine to fourteen. In the latter two instances the means 
are 10,81,,; and 12,11, respectively. 

The conclusion drawn from this peculiar fact was that all the 
examined canina and rubiginosa types must contain at least three 
more or less homologous genomes, which in the pure types do not 
pair in threes but exclusively in twos and therefore cannot form tri- 
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valents. The further examination involves different possibilities. The 
seven chromosomes of R. rugosa may have their homologous partners 
jn one or more canina genomes, or they may be entirely different. In 
the first instance the following model formulae are possible: 


. canina R. rugosa 


aa aaa aa 
aa aac aa 
aa acd aa 
aa acc 

aa acd cc 


(Italics denote pairing genomes.) 


Of these five genomatic formulae No. 3 is impossible, the hybrids 
always having up to fourteen bivalents, and Nos. 1 and 2 are hardly 
probable. In these two latter instances there would exist a strange 
control of bivalent formation. As far as we know from other genera, 
the extreme autopolyploidy in the pure types should imply the form- 
ation of at least up to fourteen bivalents (if trivalents or quadrivalents 
cannot arise). There remain accordingly only formulae 4 and 5. In 
case 4 we should similarly expect more than seven bivalents in 
R. canina. This does not happen, however. 

If the rugosa genome cannot pair with the canina (rubiginosa) 
chromosomes, the following possibilities exist: 


(6) aaaaa cc aa aac 
[(7) aa aad aa acd] 
[(8) aaade ce aa cde] 


The crossing results are consistent with formula 6, not however 
with Nos. 7 and 8, but also the sixth formula seems hardly probable 
(see discussion on formula 1). 

Therefore the most plausible interpretation is that put forward by 
GUSTAFSSON and HAKANSSON, i.e. the assumption of an internal auto- 
triploidy (No. 5). Consequently, the twenty-one univalents should 
belong to three different genomes, one of which is homologous with 
the two pairing chromosome sets. For the hexaploid R. canina var. 
Blondaeana we may tentatively assume that the constitution is aa acde, 
the univalents belonging to four different genomes. 

What is then the genomatic difference between R. canina and 
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R, rubiginosa, which both possess the above-mentioned internal auio- 
triploidy? 

The reciprocal crosses give an unexpected difference with regard 
to fertility. When R. rubiginosa is used as mother, the fertility is 
almost normal, and the slight decrease is probably effected for purely 
spatial reasons. When R. canina is the mother, on the other hand, 
the infertility is conspicuous and no doubt connected with the ir- 
regularities at meiosis, although this is still more regular than in the 
rugosa crosses. 

It is a striking feature that the number of bivalents in the rubigi- 
nosa—canina crosses amounts to seven or almost seven, as was shown 
for two individuals by GUSTAFSSON and HAKANSSON. This explains the 
high fertility of the F;, since meiosis and by that heterogamous fertiliz- 
ation may proceed regularly. In 1943 I examined the aberrant plant 
No. 34 and found it to be monosomic (2n = 34). The loss of one 
chromosome does not noticeably influence the pairing, seven bivalents 
almost always being formed. Therefore the sterility of this plant is 
directly conditioned by the lost univalent itself. 

The individuals of the canina—rubiginosa cross behave just the 
reverse. Here the number of bivalents is markedly decreased. Sixteen 
metaphase plates of 1934—5 pl. 6 show four, five, six and seven bi- 
valents with the mean number 5,1,;. 1934—5 pl. 3 with 2n = 34 (?) 
shows from three to six bivalents, the mean number being 4,2, i. e. even 
in this insiance considerably less than seven (22 metaphase plates 
analysed). 

If these results can be generalized — and the general infertility 
in the canina—rubiginosa crosses, contrasting with the general fertility 
in the reciprocal direction, argues for this interpretation — two con- 
clusions will immediately follow. Firstly, the internal autotriploidy is 
conditioned by different genomes in R. canina and R. rubiginosa 
(different pairing intensity in the reciprocal crosses). Genetical analysis 
of the F, generations point in the same direction. Secondly, the auto- 
triploidy in R. canina is less pronounced than in R. rubiginosa, i.e. 
the three genomes are less similar in the former than in the latter type. 
This conclusion is corroborated by cytological and genetical data. 

Since the cross experiments indicated that at least one genome is 
identical or very similar for all the species R. canina, rubiginosa and 
rugosa (the c-genome), the constitution formulae should be: 
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R 
R 
R. rugosa 
R. canina X rubiginosa . ..... 0... ccc cece 
R. rubiginosa X canina 

R. canina X rugosa 

R. rubiginosa X rugosa 


A consequence of this interpretation is that the hybrids R. canina 
X rubiginosa, and especially R. rubiginosa X canina, cannot segregate 
as to characters hidden in the genome introduced from the male parent. 
Take, for instance, the latter cross combination with the genomatic 
constitution bb acf. The two b-genomes will pair at meiotic meta- 
phase and give up to seven bivalents. The functioning embryo-sac 
will get one set of the bivalent chromosomes (the b-genome) and, in 
addition, twenty-one univalents (the a-, c- and f-genomes), the pollen 
grains only the b-genome. Since a- and b-genomes are independent 
of one another, no segregation of or crossing over with characters in 
the canina-(the a-) genome can take place. A rather large F, generation 
of this hybrid series has been bred. Certainly the plants have not 
flowered as yet, but the segregation in vegetative characters is con- 
sistent with these comments. 

(The possibility is of course not excluded that the autotriploidy is 
caused by genomes which have a similar origin in R. canina and 
R. rubiginosa but have ultimately become differentiated. ) 

The above-mentioned conclusion (2) has some bearing on problems 
relating to the mutual behaviour of R. canina and rubiginosa in nature. 
The different pairing intensity is also met with in the rugosa crosses, 
as shown by the table below. 


14 — 13 — 12 — 11 — 10 — 9 — 8u Average 


R. caninaX rugosa.... — 1 5 — 14 — 17 — 19 — 7 — 2 cases 10,811 
R. rubiginosaX rugosa 11 1 12 3 8 311 2 6—1—1 » 12,1111 


The average pairing in the former combination amounts to 77 % 
of the pairing possible in the case of complete autotriploidy, in the latter 
combination to 87 %, i.e..a difference of 10 %. The high degree of 
autotriploidy, characteristic of R. rubiginosa, is also shown by the 
cross with R. rubrifolia (which on an average has 6, at meiotic 
metaphase). 

The cross combination between R. canina and R. rubiginosa leads 
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to reciprocal differences, not only with regard to infertility, but also 
uniformity of the F;. When R. canina was used as mother, no two 
of the six plants appeared to be identical. In the reciprocal cross most 
individuals reproduce each other entirely. The crosses with R. rugosa 
show a similar result. This is in accordance with the proposed differ- 
ence in degree of autotriploidy. The species which gives the highest 
pairing-intensity in out-crossings (Rf. rubiginosa) has also more or less 
uniform F, offsprings. Further, the Scandinavian representatives of 
R. rubiginosa vary very little in nature, at any rate when compared 
with the forms in the eu-canina complex. We may assume that 
R. rubiginosa, during its migrations northwards and in course of time, 
has been unable to cross with deviating forms inside or outside the 
Rubiginosae, and consequently the three homologous genomes have 
gradually turned homozygous. Take, for instance, an eu-canina form 
with the constitution aaa,be that has arisen from a cross between two 
different microspecies (aabc-egg-cell, a,-pollen grain). The constancy 
of this form can never be complete, since the a-chromosomes may 
occasionally pair with the a,-chromosomes and crossing-over and chro- 
imosome separation will cause segregation. This segregation becomes 
the more pronounced, the more unlike the a- and a,-genomes are. At 
the same time the supernumerary pairing in the R. rugosa crosses, as 
well as the autosyndesis in the R. rubigincsa combinations, will de- 
crease, whereas the F, heterogeneity will increase. Intense chromo- 
some pairing in out-crossings, morphological conformity in nature, 
and homogeneity of the F,’s are met with when all three genomes are 
entirely homozygous. Apparently R. rubiginosa, being on the outskirts 
of its distribution area, fulfills to a high degree the latter requirements. 
This does not imply, however, that it would be completely uniform 
in its Scandinavian habitats. In fact, we know that this is not 
the case. (This reasoning requires, however, that the pairing and 
crossing-over of dissimilar genomes is more conspicuous on the female 
than on the male side.) 

Finally, a few words on the chemical nature of the univalents. 
In analogy with DARLINGTON’s comments on the extra-chromosomes in 
various grass species (Zea and Sorghum; cf. DARLINGTON and THOMAS, 
1941) the idea might be put forward that the univalents in Rosa 
consist of heterochromatin, being thus largely devoid of genes but, 
owing to the chemical function of heterochromatin, influencing 
physiology and vigour. This assumption cannot be true however, for 
the monosomic plants that have arisen differ greatly from their sister- 
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plants, not only in vigour and fertility, but also in morphological 
characters. Therefore we may safely assume that the univalents 
contain distinct and specific genes, like the pairing chromosomes, and 
cannot consist of heterochromatin exclusively. 


TAXONOMY AND PHYLOGENESIS OF THE R. CANINA 
COMPLEX. 


The two systems which in recent years, besides that of BOULENGER 
(1924—1937), have aimed at quite new conceptions of the classification 
and phylogenesis of the genus Rosa, viz. those of ALMQUIST (1916, 1919, 
1920.a) and Hurst (1925, 1928, 1932), have on the whole turned out 
a failure, although both scientists brought a great number of important 
facts into the light. 

ALMQUIST proposed the existence of what he called species groups 
(Caninae, Afzelianae, Cinnamomeae, etc.) as well as special types. The 
former are based upon general flower, fruit or prickle characters. 
The latter run across the whole Rosa system, as this was conceived by 
the older school of rhodologists, and are chiefly characterized by 
features of leaf-shape and serrature. A Rosa form is, says ALMQUIST 
(1916, p. 272), fully distinguished by determining to which special 
type and species group it belongs; just as a town may be placed by its 
latitude and longitude, or a chess-man by the position on the chess- 
board (for instance, Knight e. 5). — This square-shaped division of 
ihe genus corresponds no. doubt to a very remarkable quality of the 
forms themselves, but is none the less artificial and to a great extent 
arbitrary, as pointed out by MATSSON, who was one of ALMQUIST’s 
fellow taxonomists. »In spite of their indisputable value these tabular 
surveys depend too much on the. author’s way of comprehending the 
different forms, in fact, these cannot — at least with regard to leaf- 
shape and serrature — be put into such a Procrustean bed as happens 
there» (MATSSON, 1934, p. 4). 

At what singular conclusions ALMQUIST arrived, is shown by his 
paper »Svenska Rosa-florans rekordpunkt» (1920b), where the Rosa 
flora of one distinct locality (Hagbacken, the island of Yxlan in the 
archipelago of Stockholm) was carefully labelled and named. 53 so- 
called species represent, says ALMQUIST, */; of those known all the 
earth over, and about */, of the species described from Sweden. Sweden 
is, he continues, the rose-richest country, not only with regard to 
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individuals, but also species (more than half of the total species of the 
earth). — This conclusion rests upon the idea that the special types 
are the true units and that the groups (Caninae, Cinnamomeae, etc.) 
are inferior from a taxonomical point of view. 

HuRsT’s system rests upon a similar over-estimation of certain 
morphological characters. An investigation of all the Linnean species 
shows, according to Hurst (1932, p. 129), that in Rosa proper there 
are five basic diploid genetical species, each with a differential gametic 
septet of chromosomes and genes, distinguished as A, B, C, D, E. Each 
of the five genetical species includes a number of closely related 
Linnean species which by reason of their complete fertility when inter- 
crossed, and their regional geographical distribution, are classed as 
genetical subspecies. 

From these five different septets various balanced and unbalanced 
combinations are deduced. Here we meet with the regular polyploid 
species but also with the numerous irregular polyploids, belonging to 
the canina complex. R. rubiginosa, for instance, is said to possess the 
constitution ABBCD, R. canina AABDE, R. coriifolia ACDDE. 

A comparison with the cytological results, described in this and 
the preceding paper, shows that these constitution formulae cannot 
be correct. Besides, the generalization from morphological data to 
phylogenetic conclusions is, as always, rather dangerous and generally 
turns out a failure in critical groups of plants, where a sufficient 
number of F,; crosses and F offsprings have not been bred. Neverthe- 
less, the grouping of individual characters, as carried out by Hurst, 
is of essential value to taxonomy. 

For almost forty years MATSSON, a vicar living in North Sweden, 
studied the Swedish briars in nature and also performed a few artificial 
cross experiments. He did not succeed in finishing his work »Examen 
Rosarum Sueciae» before his death. Only the first part, comprising 
the dog-roses of Norrland and Dalarne, has appeared. His method of 
describing the enormous multitude of forms is something of an atavism, 
however keen-eyed a florist he may have been. Most of the roses 
growing in that part of Sweden belong to the Afzelianae. These he 
divides into two large form complexes: R. glauca with the compounds 
R. virens and glauca (sensu stricto), and R. coriifolia with the com- 
pounds R. virentiformis and glaucoformis. In all he recognizes 88 
main species, 270 elementary species and about 365 hybrids between 
these. This hybrid hunting makes his publication a wreck, especially 
since he himself has shown that the progeny of certain forms denoted 





—_ 


am 1 ch ob 2 ache Gh Ge cae 2 ecm efe ma. ah wh Gm Gee oo ja Ck De, 


THE ROSA CANINA COMPLEX 425 





as hybrids may be highly uniform. Of a shrub belonging to the hybrid 
series R. dinotella X labrosula, for instance, he raised an offspring 
of 346 individuals (1934, p. 124), which flowered and one and all 
reproduced the mother-plant. It is necessary, however, here to point 
out that MATSSON’s early rhodological work was of high value. 

In the light of the data published in these two papers the 
traditional way of handling the canina roses is immediately branded. 
Apomixis is not present, at least not when different species populations 
are crossed inter se, and so the numerous forms, as far as we know, 
cannot reproduce true by seeds, unless the heterogamous fertilization 
act runs undisturbed and the pairing genomes are entirely alike. This 
is not the case, however. The heterogamy always shows small errors, 
for monosomic aberrants are not infrequent in experiments, No doubt 
trisomic forms may also arise, since the male gametes often contain more 
than seven chromosomes. To turn to the pairing genomes, these may 
certainly in course of time gradually homozygotize, but since all the 
canina roses examined contain at least three homologous sets of chro- 
mosomes, complete homozygosity may never come true. In an 
individual having the constitution aa a,cd, the a-genomes will generally 
mate, but occasionally one or several chromosomes of the a,-genome 
may pair with their homologues in the a-genomes. Especially when 
the a,-genome differs in chromosome structure, profound alterations 
may sometimes appear — mutation-like, to use ALMQUIST’s expression 
from the beginning of this century. The method of false pairing presents 
to the canina roses their two characteristic genetical features: firstly 
their often pronounced constancy, secondly their immense potentiality 
of variation (GUSTAFSSON and HAKANSSON, 1942, p. 342). The endeavour 
to describe and map all the so-called elementary species will be un- 
fruitful. None the less, an analysis of the small populations is in- 
valuable in order to gain a right understanding of the biotype puzzle, 
the microspecies and their superior units. 

In field work I have for practical reasons adopted a taxonomical 
grouping used by many rhodologists, i.e. the canina complex (sensu 
lato) is divided into the subsections Jundzillianae (1), Rubrifoliae (2), 
Vestiti (3), Rubiginosae (4), Stylosae (5) and Caninae (6). In accord- 
ance with ALMQUIST’s commentary I divide the subsection Vestiti into 
the series Villosae (a) and Tomentosae (b), subsection Rubiginosae 
into Agrestes (a) and Eu-Rubiginosae (b), the subsection Caninae, 
finally, into Afzelianae (a) and Eu-Caninae (b). The canina complex 
forms a coenopopulation, in the sense this expression is given among 





426 AKE GUSTAFSSON 





the blackberries (GUSTAFSSON, 1943), and each subsection or series 
comprises one or more circle-species, i.e. (micro)species, morpholog- 
ically characteristic, distributed over large areas and for practical 
reasons chosen as leading units, around which the numerous biotypes 
and biotype compounds may be grouped. 

In northern Europe there is a distinct response of the different 
Rosa sections, subsections and series to the climate (ALMQUIST, 1916), 
Furthest northwards (as well as highest in the Alps) we meet with 
species and varieties belonging to the section Cinnamomeae (almost as 
far as the pine forest). Afzelianae advance most closely to them (about 
as far as the hazel). Villosae also reach as far, but thrive better in 
rainy regions (which at the same time should be rather elevated), this 
being the reason they dominate on the west coast of Norway but are 
rare in dry parts of Sweden north of the river Dal. Tomentosae and 
Eu-Caninae belong to the oak region, Eu-Rubiginosae and Agrestes, 
finally, are restricted to the southern oak flora. No representatives 
of the section Gallicae reach Scandinavia. 

The polymorphy within the Swedish Rosae is illustrated by data 
taken from ALMQUIST’s publication in 1919. He enumerated 64 
Villosae, 48 Tomentosae, 13 Eu-Rubiginosae, 8 Agrestes, 120 Afzelianae 
and 99 Eu-Caninae, making in all 352 named representatives. Of 
course, with this the multiformity in nature is by no means exhausted, 
as is shown by the 635 different forms of Afzelianae accounted for in 
MATSSON’s publication, these being gathered in the northern part of 
the distribution area only. 

As to the origin of the heterogamous system, which is so peculiar 
to the canina complex, we know aimost nothing. A scheme for the 
development of the internal autotriploidy was drawn up by GUSTAFSSON 
and HAKANSSON (1942). In the creation of the canina roses different 
species or at least different part-populations are most probably in- 
volved. The opposite view, that complete autopolyploidy is present, 
and crosses dre of secondary value, would be based upon abstract 
speculations rather than on studies of the canina roses in nature and 
experiments. 


The writer is indebted to A.-B. Karnbolaget, Stockholm, for 
financial support, and to Dr. A. HAKANSSON, Lund, for valuable help 
and discussions. His best thanks are also due to Mr. J. SCHRODERHEIM, 
Stockholm, for chemical analyses carried out in connection with this 
investigation. 
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SUMMARY. 


In the present paper genetical data of various Rosa crosses are 
gathered and brought into line with cytological results previously 
described (GUSTAFSSON and HAKANSSON, 1942). When different species 
or biotype compounds are intercrossed, true hybrids exclusively arise. 
Consequently apomixis is not present. Most probably, therefore, 
heterogamous fertilization (egg-cell: twenty-eight chromosomes; pollen 
grain: seven chromosomes) is the rule, and apomixis, if it occurs, is 
restricted to rare occasions or to crosses within the biotype compounds. 

Of special interest is the pronounced F; heterogeneity when 
R. canina forms are used as mothers, whether the male parent is 
R. rugosa or rubiginosa. The last-mentioned species, used as mother, 
gives a much more uniform F;. R. canina X rubiginosa is highly 
sterile, the reciprocal cross normally fertile. This fact seems to be of 
some importance in the discussion of species limits, especially when 
sterility barriers are considered to demarcate the species. 

Of further interest is the internal autotriploidy occurring in the 
canina and rubiginosa forms examined, i.e. three genomes of five 
are more or less homologous, although no more than two will pair in 
the pure types. This state of things is revealed by the R. rugosa 
crosses, where up to fourteen bivalents occur. The pairing genomes 
of R. canina and of R. rubiginosa are most probably dissimilar (aa acd 
and bb bef respectively), since fertility and meiosis show pronounced 
reciprocal differences. 

The extreme polymorphy of R. canina in nature, its heterogeneity 
in F, hybrids and its decreased autosyndesis and pairing intensity in 
out-crossings, strikingly contrasting with the behaviour of Scandinavian 
R. rubiginosa, is understood if we postulate a less conspicuous auto- 
triploidy in the former than in the latter instance (the constitution 
aaa,ced or aa, acd as against bb bef). 

The Rosa canina complex (sensu lato) forms a coenopopulation, 
in the sense this expression is given by GUSTAFSSON (1943). 
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INTRODUCTION. 


ye well-known discovery of the great efficiency of colchicine as 
an agent to induce polyploidy in plants [literature review by 
KRYTHE and WELLENSIEK (1942)] brought about a strongly increased 
interest in the effect of chemicals on mitosis. 

The morphological picture induced in the tissues by colchicine 
consists in a strong increase in the frequency of mitoses, These mitoses 
resemble most closely the metaphase of the normal division, but the 
spindle is absent and the chromosomes are scattered at random over 
the cell. The view advanced by DusTIN and others that the increased 
frequency of mitoses was due to the cells being stimulated to mitosis 
has been shown to be false [BRUES (1936), CLEARKIN (1937), GAVAUDAN 
and GAVAUDAN (1938), MANGENOT (1939, 1942), BUREAU and VILTER 
(1939 a and b)|. The high frequency of mitoses is caused by an arrest 
of the mitoses at metaphase because of the absence of the mitotic 
spindle. It seems now quite evident that the essential effect of col- 
chicine is a destruction of the spindle. The morphological picture of 
the colchicine mitosis [c-mitosis; LEVAN (1938)] has been described by 
many authors; it may be sufficient here to refer to the papers by LEVAN 
(1938) and MANGENOT (1942). 

The strong interest in the colchicine effect in recent years has led 
to the discovery that there are also many other substances having the 
same effect on mitosis. Thus, the hydrocarbon acenaphthene [SHMUCK 
(1938), Kostorr (1938), NAVASHIN (1938), and others] was found to 
induce typical colchicine mitoses, and has also in many cases been 
applied successfully for the production of polyploids. A review of many 
of the substances known to have this effect on mitosis is given by 
MANGENOT (1941) (see also KRYTHE and WELLENSIEK, I. c.). The sub- 
stances reported as active by various authors belong to the most differ- 
ent groups of the organic system. The efforts to correlate the activity 
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with a specific chemical structure have, on the whole, been unsuccess- 
ful. It is even known that influences on the cell of quite another nature, 
e. g. cold treatment, are also able to induce a destruction of the spindle 
[e. g. DARLINGTON and LaCour (1942, p. 124), LEvAN (1942, p. 181)]. 
Consequently it might only seem natural to think that spindle disturb- 
ances could be induced as an entirely non-specific reaction to almost 
any ill-treatment. It was close at hand to conclude like FAvorsky 
(1939, p. 74): »The organism is endowed with a constant response 
to widely varying stimulation». The reactions, of course, might be very 
heterogeneous to their true nature, although in many cases they are very 
similar in morphological (cytological) appearance. Thus, GARRIGUES 
(1940) stresses that the effect of chloral hydrate is probably of quite 
another nature than that of colchicine, in spite of the fact that both 
these chemicals exercise the same influence on the spindle. 

There were, however, in the literature also a few indications of 
the existence of definite regularities in the case of the colchicine 
activity of various substances. SHMUCK and GuUSSEVA (1939) studied the 
connection between chemical constitution and c-mitotic activity in many 
naphthalene and acenaphthene derivatives. They found that the in- 
troduction of certain radicals in these substances lead to a destruction 
of their activity, and thought that there was a parallelism in chem- 
ical structure between colchicine-acting substances and carcinogenic 
substances, the radicals destroying the activity being the same in 
both cases. When reading their paper, I was struck by the presence of 
a regularity which the authors themselves might not have observed, viz. 
that the radicals inactivating the c-mitotic substances were often typic- 
ally hydrophilic ones, such as are known to increase the solubility of 
a substance in water and decrease its lipoid solubility. 

Because of this I thought it would be of interest to study whether 
there really was a connection between c-mitotic activity and water 
solubility in such substances. An investigation of some naphthalene 
derivatives undertaken in collaboration with LEvAN [LEVAN and 
OSTERGREN (1943)] showed that this was actually the case. We found 
a clear positive correlation between the activity threshold and the water 
solubility of the substances; i. e. the lower their solubility is, the greater 
is their activity. We could confirm this regularity on some other series 
of organic compounds: benzene derivatives, cyclohexane derivatives, 
thiophene derivatives and camphor and borneol [OsTERGREN and 
Levan (1943)]. 

As an explanation of this regularity we suggested [LEVAN and 
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OSTERGREN (I. c.)] a kind of lipoid theory similar to the MEYER— 
OvERTON theory of narcosis. It was supposed that the decisive con- 
centration might not be that in the water phase of the ceil but that in 
its lipoids. This assumption could evidently explain the inverse 
correlation between activity and water solubility. It was supposed that 
the substances interfered in some way with the performance of 
enzymic functions. The possibility of an effect on enzymically working 
mitochondria was discussed. (As will be seen below, I have now 
arrived at rather a different though in some respects related hypothesis. ) 

LEVAN and OSTERGREN (I. c.) also pointed out the existence of a 
close relation between the c-mitotic effect and the narcosis. ‘The positive 
correlation between water solubility and activity threshold, found by 
us in the colchicine-acting substances, has also been reported in the 
narcotics by some authors. C-mitosis, like narcosis, is a reversible dis- 
connecting of some life-processes while others go on _ practically 
normally. My conviction of the close relation between c-mitosis and 
narcosis has been considerably strengthened during my continued study 
of these problems. If we take the word narcosis in its widest sense, 
we may no doubt consider the c-mitosis to be a form of narcosis, a 
narcotized cell division. Naphthalene, which is a typical c-mitotic sub- 
stance, was found by OVERTON (1901) to have a strong narcotic activity. 
Perhaps a study of c-mitosis and related phenomena may contribute 
to shed more light also on the narcosis problem as a whole. 


I. THE PRESENT RESULTS. 
1. THE REACTIONS. 


The present work may be considered as a continuation of my 
works in collaboration with LEVAN [LEVAN and OsTERGREN (1943) and 
OSTERGREN and LEVAN (1943)]. The chief subject of investigation has 
been the c-mitosis. It has, however, partly been realized from the 
beginning and has partly emerged during the work that this effect is 
not a solitary one but just one member of a large group of closely 
related effects. These other effects will contribute to deepen the under- 
standing of the c-mitosis and must consequently also be considered in 
a study like the present one. 

The various effects are: 

(a) C-mitosis. The full c-mitosis consists in a complete in- 
activation of the spindle. The chromosomes are scattered at random 
over the cell and form characteristic configurations, c-pairs [LEVAN 
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1938)]. After the division of the chromosomes often one single tetra- 
ploid restitution nucleus is formed. If a substance which is able to 
give full c-mitosis is applied in more dilute solutions a partial c-mitosis 


Figs. 1—3. Root tip mitoses in Allium Cepa. — Fig. 1. Full c-mitosis (c-metaphase) 

induced by 0,0025 mol adalin (diethyl bromacetyl carbamide). Time of treatment, 

12 hours. There is no trace of spindle, and the chromosomes are scattered at random 

over the cell and form c-pairs. — Fig. 2. Partial c-mitosis induced by 0,000625 mol 

adalin (3 days of treatment). An anaphase showing a high degree of multipolarity. — 
Fig. 3. A normal metaphase and anaphase in an untreated control root. 


may be obtained. The spindle is not completely inactivated, but is 

unable to accomplish a normal chromosome distribution, the result is 

multipolar anaphases. When an even 

more dilute solution is applied, 

there occurs an intermixture of 

normal mitoses among the disturbed 

ones, and at still lower concen- 

trations all mitoses are normal. There 

are all intermediates between these 

various degrees of disturbance, and 

there is no reason to distinguish be- 

Fig. 4. Roots of Allium Cepa. Those tween a colchicine effect and a 

on the left show c-tumours induced paradichlorobenzene effect as done 

by treatment with 0,0025 mol adalin. Dy SIMONET and GUINOCHET in 

Time of treatment, 3 days. On the _". See 

right untreated controls. en eee (e. 8- 1939), especially 

as such substances as are reported 

by them to give paradichlorobenzene effect (= partial disturbances) are 

quite able to give a full c-mitosis, when applied under appropriate 

conditions. The difference between c-mitosis and normal mitosis is 
illustrated by Figs. 1—3. 
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(b) C-tumour. When roots or other plant organs are treated 
with colchicine and many other c-mitotic substances, there results a 
characteristic swelling (Fig. 4). This tumefaction is called a c-tumour 
by LEVAN (1938). The chief cause of the c-tumour seems to be a change 
in the direction of growth of the cells. In a normal root they are 
growing to a very large extent in the longitudinal direction. In a 
c-tumour the cells are growing about equally strongly in all directions; 
they tend to be round. As a consequence the root, of course, becomes 


IN Chromosome length 
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Fig. 5. The chromosome contraction induced by various concentrations of chloral 
hydrate after 12 hours of treatment. Each point on the curve represents the mean 
of two independent treatments. In the case of each treatment ten chromosomes 
have been measured, one chromosome from each of ten mitoses. The different 
chromosomes of Allium Cepa are sufficiently equal in length to allow of such a 
method. In the line denoted c-mitosis the effect on mitosis of the tested con- 


centrations is given. For each of the two experimental series the effect has been 


given separately. -++ means full c-mitosis, — normal mitosis, and (f) +) mean 


various degrees of partial disturbances. 














broader. The tumefaction is due to a change in cell-shape, not in cell- 
number. There is evidently also an increased cell-size. 

(c) Chromosome contraction. Colchicine and other c-mitotic sub- 
stances are able to induce an extra contraction of the chromosomes. 
Often they contract to nearly half the length of the normal metaphase 
chromosome (Fig. 5). 

(d) Many cases of poison effect. Stronger concentrations of many 
c-mitotic substances rapidly kill the roots, more dilute solutions often 
induce an inhibition of growth and cell division. 

(e) Narcosis in animals. 

(f) The camphor reaction of yeast. The relation of this reaction 
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to the other phenomena of this group has been demonstrated by LEvAn 
(1944). The reaction consists in a morphologically anomalous manner 
of reproduction of the yeast cells. 


2. SOME DEFINITIONS. 


When c-mitotic substances have been studied by various authors, 
they have often put germinating seeds in a Petri dish and also in 
the same dish a few drops or crystals of the compound to be tested; 
thus subjecting the growing tissue to the vapour of the substance. A 
substance which in such a test was found to give more strongly disturbed 
mitoses was said to be more active. Or they have even compared the 
degree of disturbances induced by the vapour of one substance with 
those induced by an aqueous solution of an arbitrary concentration of 
another substance. It has also been stated that colchicine is a very 
active substance because it is a very easy matter to produce polyploids 
with this substance. 

_ It was soon realized during my work on these problems that the 
property which is measured by the activity threshold is something quite 
different from that conceived as the activity by the current view. | 
think it would be most appropriate to restrict the term activity to the 
property measured by the threshold of action, and to call the other 
property efficiency. 

Thus the two properties are: 

(a) Activity is the property which is measured by the inverse of the 
activity threshold. It is not identical, however, with the inverse activity 
threshold, but may also be estimated without the threshold being 
determined; when two substances are compared at the same con- 
centration, the one giving the stronger effect is the more active. A 
substance may be active even if it cannot give any visible effects. The 
influence on the cell in such a case does not quantitatively surpass the 
activity threshold (a sub-threshold activity). Such an activity, of course. 
can be demonstrated only indirectly. It should be realized that a 
sub-threshold active substance is not the same as a very weakly active 
substance; as a matter of fact, there are reasons to think that the 
group of sub-threshold active substances contains the most strongly 
active of all substances. Of course, there are different kinds of 
activity: c-mitotic activity, c-tumour activity, chromosome-contracting 
activity, etc. 

(b) Efficiency. A substance for which a visible effect can be 
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demonstrated is said to be efficient, and one unable to give the effect 
is inefficient. A substance may be efficient with regard to one effect 
and inefficient with regard to another. Thus a c-mitotic efficiency may 
be combined with a c-tumour inefficiency (e.g. ethyl alcohol). A 
substance having a strong effect that can be easily demonstrated is 
highly efficient, one having an effect that is difficult to demonstrate or 
that in itself is only weak is of low efficiency. A high efficiency is 
conditioned by a large range of efficient concentrations (i. e. the relation 
between the solubility in water and the activity threshold is large) 
combined with a low relative toxicity (i.e. there must also be a large 
concentration range where the effects are not accompanied by appreci- 
able poison effects). It should be noticed that a very weakly efficient 
(or even inefficient) substance may quite well be more active than a 
highly efficient one. 

The significance of the properties activity and efficiency is clearly 
demonstrated in a comparison of the chromosome contractive properties 
of diphenyl and benzidine (see below). 


3. THE RESULTS. 


The material on which the present results were obtained was root- 
tip mitoses of Allium Cepa. In a few cases the effect on Pisum sativum 
was also studied. The roots were submersed in aqueous solutions. of 
exact concentrations of the various substances. The technique was the 
same as that applied by LeEvAN and OsTERGREN (1943). Paraffin 
sections of the root tips stained with gentian violet were studied. More 
than fifty substances belonging to the most different groups of organic 
compounds have been studied. It was found that most of the sub- 
stances tested were c-mitotically efficient (more or less). There is no 
obvious correlation between chemical structure and the ability to induce 
c-mitosis. The efficient substances belong to the most diverse chemical 
groups. It was also found that the positive correlation between water 
solubility and threshold of c-mitotic action, known from my works with 
LEVAN, is present in comparisons of closely related substances practic- 
ally throughout the organic system. I think this clearly indicates that 
the mechanism of action is the same, or at least closely similar, in all 
these cases. It is not true that the spindle destruction is induced by a 
»widely varying stimulation». Although it is induced by substances 
of a highly varying nature, the true »stimulation» seems to be the same 
in practically all these cases. The solubility—activity correlation is 
illustrated for a series of benzene derivatives in Fig. 6. 
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I have found a c-mitotic efficiency in the following substances: 
nitrous oxide, carbon disulphide, chloroform, bromoform, iodoform, 
nitromethane, trichlorethylene, acetylene tetrachloride, methyl alcohol, 
ethyl alcohol, tribromethyl alcohol (= avertin), n-propyl alcohol, 
n-butyl alcohol, iso-butyl alcohol, tertiary butyl alcohol, tertiary tri- 
chlorbutyl-aleohol (= chlorbutol), isoamyl alcohol, tertiary amyl 


rN Threshold of action 
log mol 


Aniline 


Acetophenone 
Toluene E 
p-Xylene Benzoic acid 


Monobromobenzene 


|,2,3,Trichlorobenzene Nitrobenzene 
Mesitylene Pheny! urethane 


o-Chlorotoluene 


Hexachlorobenzene 
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Fig. 6. The connection between c-mitotic activity and water solubility in some 

benzene derivatives. The upper side of each rectangle signifies the lowest con- 

centration giving spindle disturbances, and the lower side means the highest con- 

centration tested giving no effect on the spindle. Similarly, in rough estimations, 

the solubility of the substances has been enclosed between the right and the left 
side of each rectangle. 


alcohol, n-octyl alcohol, ethylene glycol, acetone, ethyl ether, chloral 
hydrate, paraldehyde, acetamide, carbamide (= urea), ethyl carbamate 
(== urethane), ethyl methyl carbamate (—methyl urethane), aceto- 
phenone, benzophenone, anisole, diphenyl ether, aniline, benzidine, di- 
phenyl amine, acetanilide, ethyl phenyl carbamate (—pheny] urethane), 
benzene, toluene, o-, m-, and p-xylene, mesitylene, nitrobenzene, indole, 
skatole, acetyl salicylic acid, benzoic acid, caprylic acid, capronic acid, 
diethyl bromacetyl carbamide (= adalin), dimethylamino phenyl di- 
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methyl pyrazolone (= amidopyrine), sulphonal (very low efficiency), 
and diethyl malonyl carbamide (= veronal, rather low efficiency). 

According to my experiments in collaboration with LEvAN [LEVAN 
and OSTERGREN (1943), OSTERGREN and LEVAN (1943)] the following 
substances are also efficient: ¢-naphthyl amine, naphthalene, @-methyl-, 
a-chloro-, @-bromo-, and a-iodonaphthalene, acenaphthene, $-methyl-, 
B-chloro-, and B-bromonaphthalene, monochlorobenzene, monobromo- 
benzene, monoiodobenzene, p-chlorotoluene, m-dichlorcbenzene, m- 
bromotoluene, o-dichlorobenzene, o-chlorotoluene, m-chlorotoluene, 
1, 2, 3-trichlorobenzene, hexachlorobenzene, cyclohexane, bromocyclo- 
hexane, thiophene, dibromothiophene, diiodothiophene, camphor and 
borneol. 

The substances found by me to be c-mitotically inefficient or of 
only very low efficiency are of two types: 

(a) Substances in which the hydrocarbon residue is heavily charged 
with hydrophilic groups. Here belong glycerine, glucose, and sucrose. 
These substances were found to give no c-mitosis in such concentrations 
as did not destroy life. The stronger concentrations killed the roots, 
no doubt because of their strong osmotic pressure. Ethylene glycol, 
which is closely related to glycerine, was found to induce partial col- 
chicine disturbances in very high concentrations (2 mol). ‘The very low 
cell penetrability characteristic of glycerine and the sugars, no doubt, 
contributes to make it difficult to demonstrate a possible weak 
efficiency. The fact that sulphonal and veronal (mentioned above 
among the efficient substances ) were found to induce only weak disturb- 
ances is probably also due to the relatively hydrophilic character of 
their molecules. Whatever the mechanism of these narcotic reactions 
may be, the MEYER—OVERTON lipoid theory may, in most cases, be 
used as a rough indicator to show under what conditions a substance 
may be expected to give effects. Expressed in terms of the lipoid 
theory the low efficiency of substances containing many hydrophilic 
groups is due to their low solubility in lipoids. In order to give an 
effect the concentration in the lipoids must surpass a certain limit; if 
the lipoid solubility is insufficient, the concentration of the substance 
in the lipoids cannot be sufficiently increased. It is remarkable that 
urea was found among the efficient substances. Perhaps it is trans- 
formed into more efficient compounds through the metabolism of the 
living cells. 

(b) The inefficient or very weakly efficient substances of the 
second type are not characterized by hydrophilic groups. They may 
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even be pure hydrocarbons. Their characteristic feature is a very low 
water solubility. Here belong: diphenyl, azobenzene, dimethylamino- 
azobenzene, tetramethyldiaminobenzophenone (== MICHLER’s ketone), 
phenanthrene and anthracene. Although these substances do not in- 
duce clear spindle disturbances, it can be demonstrated that they in- 
fluence the cells in the same manner as the c-mitotically efficient sub- 
stances, although the influence is weaker in quantity. This may be 
demonstrated in two ways: (a) By a study of other effects which are 
closely related in their mechanism to the c-mitosis, such as the narcosis 
and the chromosome contraction. Thus, OVERTON (1901) reports that 
phenanthrene and azobenzene give narcotic effects. As to the strong 
evidence obtained from the chromosome contraction, see below. — 
(b) By studying combinations between these inefficient substances and 
fully efficient substances applied in concentrations which are just too 
weak to give an effect. In such a case the two influences on the cell, 
which separately would each be too weak, may be added together and 
give a visible effect. This method was already applied by OVERTON 
(1901, pp. 102 and 144) in the case of inefficient narcotics. 

The inefficiency of these substances of low. water solubility is 
probably due to the fact that there are many properties which decrease 
the solubility of substances in all solvents, such as high molecular 
weight, big molecular size, and a high melting point. These inefficient 
substances probably have a low solubility in lipoids, too. Quite analogous 
cases were found by OVERTON in the case of the narcotic effect. He 
observed that an increasing molecular weight in homologous series also 
gave an increased narcotic activity of the substances, but only up to a 
certain limit, after which the substances ceased to give an, effect. He 
explained this as being due to the fact that the lipoid solubility is too 
low in the case of these highest members of the series. Similarly, he 
found phenanthrene capable of inducing narcotic effects, but anthracene 
to be inefficient, which difference he referred to the much lower. 
solubility of this latter substance in lipoids (its solubility in water is 
lower, too) (OVERTON, I. c., pp. 77 and 124—126). I am quite convinced 
that these observations on the narcotics are quite analogous to my 
observations just described. The very slow supply of the substances to 
the living cells, due to their low solubility, may also contribute to their 
inefficiency, especially if the living cells are able to inactivate the 
substances. 

The substances mentioned here are only such as I have studied 
myself, alone or in collaboration with LEvVAN [LEVAN and OsTERGREN 
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(1943), OSTERGREN and LEvAN (1943)]. Most of the substances have 
not been studied previously in this respect, but some of them have 
been investigated by other workers and have been reported either as 
»active» or »inactive» (or, as I say, efficient or inefficient). The lit- 
erature on this topic will be reviewed in connection with a more extensive 
description of my experimental results. 

Each of the substances tested by me has been applied in a series 
of exact concentrations as described in my papers in collaboration with 
LevAN. Without this procedure I should undoubtedly have failed to 
demonstrate the efficiency in many cases. A quite clear efficiency 
could also be demonstrated for some substances previously reported as 
»inactive» by other workers. 

As no doubt already understood, many of the substances reported 
as efficient above are unable to give a complete c-mitosis, but give only 
partial spindle disturbances. These are, however, of the same nature as 
the disturbances given by low concentrations of colchicine and other 
fully efficier.t substances; so there is every reason to think that the 


~ influence is, fundamentaily, of the same nature, especially as the same 


activity—solubility correlation is valid in the case of these substances. 
Nitrous oxide (laughing gas) was found to give c-mitosis in Pisum 
sativum but not in Allium Cepa. This need not mean that Allium Cepa 
is insensitive to this gaseous anesthetic; very probably it would react 
to higher concentrations (higher pressures) of the gas. 

The demonstration of the c-mitotic efficiency is in many cases 
complicated by the toxicity of the substances. Most of the substances 
are toxic in their highest concentrations. The relative distance between 
the concentrations giving poison effects and the threshold of c-mitosis 
(the relative toxicity) is highly varying from substance to substance. 
In some cases the toxic concentration range is lying well separated 
above the c-mitotic threshold, in others it is closely above it, and in 
others again the toxic effects already start at concentrations lower than 
the threshold of c-mitosis. In these last cases the demonstration of the 
colchicine activity may be associated with difficulties. It is necessary 
to make the fixations after short periods of treatment, before the poison 
effect has killed the roots. There seem to be all intermediates between 
these substances of high relative toxicity and such as have the poison 
threshold separated far above the c-mitotic threshold; so there is no 
reason to assume differences of a fundamental nature between sub- 
stances of high relative toxicity and such of low. There is every reason 
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to think that the spindle disturbances are produced in the same manner 
in both. cases. 

As, of course, is already clear, the demonstration of a colchicine 
activity in all these substances does not at all mean that they can all be 
used for practical polyploidization purposes. It is also evident that this 
demonstration of the general occurrence of the c-mitotic activity does 
not deprive colchicine of its exclusive position as a mitosis-disturbing 
agent, but it helps us better to understand in what respects colchicine 
differs from other substances. There are many substances that are 
less toxic than colchicine, and also many that are more active, but there 
is no known substance in which the poison threshold is separated so 
far from the threshold of c-mitosis. 

Colchicine also induces a macroscopically visible reaction in the 
roots and other plant organs treated, the c-tumour effect. The length- 
wise growth of the root or stem is more or less inhibited and a strong 
lateral swelling results. This is due chiefly to a disturbance in the cell 
tension growth. Instead of growing chiefly in length as under normal 
conditions, the cells grow more or less equally in all directions (they 
tend to become round). In colchicine the threshold concentration for 
this reaction is identical with or very close to that for c-mitosis. The 
present experiments have demonstrated that the c-tumour inducing 
activily is also present in a great many organic substances distributed 
in the most various groups of compounds. This activity follows the 
same activity—solubility correlation as the spindle disturbing activity. 

With those concentrations which have toxic effects (growth in- 
hibition) no c-tumours are developed. Growth is necessary for the 
c-tumour effect to be able to manifest itself. Consequently, the c-tumours 
are nearly always absent in the strongest concentrations of such sub- 
stances, which in more dilute solutions are able to induce well devel- 
oped c-tumours. ‘There are also other substances which are unable to 
give c-tumours in any concentration. The most probable reason for 
this is that in these cases the threshold of the c-tumour effect is situated 
at a higher concentration than the threshold of growth inhibition. 
In some substances the poison threshold is widely separated from the 
c-tumour threshold, in others it is situated very closely above. It is, 
then, only natural to assume that the poison threshold may also, in 
some cases, be situated at lower concentrations than the c-tumour 
threshold. In such cases the c-tumour activity, although present in 
principle, cannot be demonstrated. This is the most probable reason 
why the c-tumour effect was obtained only in about half the number 
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of the tested substances. This view is favoured by the fact that there 
are substances which are intermediate between these c-tumour in- 
efficient and the c-tumour efficient substances. They induce an in- 
cipient c-tumour development, but the poison effect stops the devel- 
opment at an early stage. 

It has been suggested by some authors (e. g. LEVAN, 1938) that the 
c-tumour effect is a direct sequence of the c-mitosis, the cells turning 
polyploid through the abnormal mitosis and then growing to a larger 
size because of their polyploidy. Although such a mechanism may 
contribute to c-tumour development, it can scarcely be the chief factor, 
because the c-tumour effect may often be demonstrated to have a 
threshold concentration that is independent of the c-mitosis. This was 
already pointed out in my papers in collaboration with LEVAN, and it 
has been further confirmed by my present results. In some cases, 
e.g. colchicine and chloral hydrate, the c-tumour and the c-mitosis 
have thresholds that are very close to each other; in most cases, how- 
ever, the effects are more or less separated. Usually the c-tumours are 
already induced at lower concentrations than the c-mitosis, in the most 
extreme cases the relative separation of the thresholds may be of the 
order of ten times. 

Thus, the c-mitosis and the c-tumour effects are no doubt related 
though independent effects, as pointed out by LEVAN and OsTERGREN 
(1943). The c-tumour effect may be considered as a narcosis of the 
cell growth control. I am unable to decide at present whether the 
growth of the individual cell is narcotized directly or whether it is a 
narcosis of the control of the growth hormones, which as a secondary 
effect results in a change of the growth polarity of the individual cells, 
but that is a problem of less importance in the present discussion. 

C-mitotic substances also induce a strong contraction of the chro- 
mosomes. This fact is mentioned now and then in the literature, but 
it has not been paid much attention. It was supposed by LEVAN and 
OSTERGREN (1943, p. 402), that this contraction was not due to a direct 
influence on the chromosomes but was a sequence of the spindle 
destruction. The same view is presented by DARLINGTON and LACOUR 
(1942, p. 124). My present observations seem to indicate that this view 
is wrong. The extra chromosome contraction cannot be due to the 
prolonged metaphase caused by the spindle suppression, because it is 
often already seen in the prophase nuclei. Furthermore, there may in 
some cases be induced a strong chromosome contraction in concen- 
trations with normal or nearly normal spindles. 
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The chromosome contraction usually starts at decidedly lower 
concentrations than those giving an effect on the spindle. At low con- 
centrations it is but slight, when the concentration is raised to a certain 
limit there follows a more sudden contraction, after this range of sudden 
contraction there follows a region where further increase in concen- 
tration brings only a slight, if any, change in the chromosome length. 
Fig. 5 shows the connection between concentration and chromosome 
length in the case of chloral hydrate. Evidently we may speak of a 
kind of threshold concentration (corresponding to the »knee» of the 
curve) in the case of the chromosome contraction as well. 

The thresholds of c-mitosis and of chromosome contraction do not 
always occupy the same mutual positions. The contraction seems to 
be a reaction which is independent of but related to the c-mitosis, just 
as is the case with the c-tumour effect. The chromosome contraction 
follows the same activity—water-solubility correlation as the other two 
reactions. The lower the solubility is of the substance applied, the lower 
is the concentration necessary to induce the »knee» in the contraction 
curve. A chromosome contraction is induced by all the substances 
found by me to give c-mitosis. 

The great majority of the substances tested are more or less toxic, 
at least in their strongest concentrations. It was supposed by LEVAN 
and OsTERGREN (I. c.) that the biochemical mechanism of the poison 
effect was of quite another nature than that of the c-mitosis (in the 
naphthalene series). A critical examination of their Table 1 a 
p. 387) reveals, however, that there must be a correlation between 
solubility and poison effect of a somewhat similar kind to that in the 
case of the c-mitosis. Observations on a more extensive material have 
shown this opinion to be true. The poison effect is correlated to the 
solubility just as the c-mitotic activity, with the difference, however. 
that as a rule the poison threshold is situated at higher concentrations. 
LEVAN (1944), studying the influence of organic compounds on yeast, 
has obtained quite analogous results in this material. 

Thus, c-mitosis, c-tumour effect, chromosome contraction and 
poison effect form a group of related but independent reactions. (There 
also exist, of course, poison effects of quite different types, which are 
not related to these reactions, e. g. the p,, decrease induced by acids.) 

One way in which the thresholds of the different effects may 
follow each others at an increasing concentration of a substance is that 
given in Fig. 7. The mutual position of the various thresholds is 
highly varying from substance to substance; as a rule, however, the 
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effect which is induced by the lowest concentration is a slight chro- 
mosome contraction, and the effect which requires the strongest con- 
centration is the poison effect. In most cases the c-tumour threshold 
also is situated at a lower concentration than the c-mitosis threshold. 
Usually the thresholds are no sharp limits, especially in the case of the 
chromosome contraction and the poison effect, but the effect may 
decrease quite gradually at a decreasing concentration. 
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Fig. 7. (See text.) 


As already mentioned, a decreasing water solubility is accompanied 
by a lower position of the thresholds of the various effects. A very 
low solubility is, however, also accompanied by another characteristic 
change in the properties of the substances. The relative distance be- 
tween the solubility in water and the threshold of visible effects (the 
efficient concentration range, Fig. 7) is decreased. This occurs in such 
manner that the effects requiring the strongest concentrations are the 
first to disappear. The result is as if Fig. 7 were cut off at the top, 
first the poison effect is decreased and disappears. This is indicated 
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in the naphthalene—acenaphthene series studied by LEVAN and OsTEr- 
GREN (1. c.). The most toxic of the saturated solutions is that formed 
by the most soluble substance of those tested, viz. a-naphthylamine. 
The substance having the lowest solubility, acenaphthene, has no longer 
any toxic properties left even in saturated solutions. Similarly, hexa- 
chlorobenzene, which has the lowest solubility in the benzene series, 
also forms the least toxic of the saturated solutions in this series. 
With the substances diphenyl, azobenzene, dimethylaminoazobenzene, 
MICHLER’s ketone, phenanthrene and anthracene (reported as c-mitotic- 
ally inefficient above) the whole process is stopped approximately at 


/\ Chromosome length 
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Fig. 8. The chromosome contraction induced by various concentrations of diphenyl! 
and benzidine (diaminodiphenyl) after 12 hours of treatment. The diphenyl curve 
ends somewhere between points 3 and 4. Point 3 represents the highest tested con- 
centration at which there is ciear solution, point 4 represents a solution containing 
a precipitate of solid substance. The saturation point of an aqueous solution of 
diphenyl is situated somewhere between points 3 and 4. The only one of the tested 
solutions which has an effect on the spindle is the strongest solution of benzidine, 
which gives a partial c-mitosis. Each point in the diagram represents the mean of 
ten chromosome measurements made in one treatment. 


the level a in Fig. 7. The only effect obtained is a slight chromosome 
contraction. A comparison between diphenyl and diaminodiphenyl 
(benzidine) is very elucidative (Fig. 8). When equal concentrations 
of diphenyl and benzidine are compared it is found that di- 
phenyl has the strongest effect. It is thus quite reasonable to state 
that diphenyl is a more active substance than benzidine, if we use the 
term activity in the sense defined above. Diphenyl, however, is un- 
able to induce a full contraction of the.chromosomes, and is also unable 
to give c-mitosis. The whole process is stopped at a less advanced stage. 
The curve of chromosome contraction is cut off at this point, because 
the solution is saturated, and stronger concentrations cannot be ob- 
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tained. (Stronger concentrations of benzidine than are represented in 
the diagram cannot be studied because they are too toxic.) The com- 
parison of diphenyl and benzidine shows in a very clear way how a 
substance of high activity can be (and often is) one of low efficiency. 

It seems quite evident that benzidine and diphenyl influence the 
cells in the same manner, and that the c-mitotic inefficiency of diphenyl 
is due simply to its inability to exercise on the cells an influence that is 
quantitatively sufficient. It seems quite reasonable to ascribe to di- 
phenyl also a c-mitotic activity (sub-threshold activity), although the 
activity is only potential and cannot be directly demonstrated. The 
chromosome contractive properties seem to be very uniformly present 
in (probably) all organic substances; all substances studied by me 
were found to be able to give a chromosome contraction, and in all 
cases where a c-mitosis could be studied, an obvious correlation be- 
tween c-mitosis and chromosome contraction was found. It is from 
observations like those on diphenyl] that I venture to state that practic- 
ally all organic substances are c-mitotically active, although some of 
them are inefficient. 

5-iodoacenaphthene, reported by SHMUCK and GUSSEVA (1940) to 
be c-mitotically inefficient, very probably belongs to the same group 
of sub-threshold active substances as diphenyl. I think the carcinogenic 
hydrocarbons benzpyrene and methylcholanthrene very probably also 
bélong here, at least it is evident that they are not very efficient c-mitotic 
substances (literature cited by LEVAN and OSTERGREN, I. c., p. 428), and 
that their water solubility must be very low. 

The existence of a similarity between c-mitotic substances and 
narcotics has already been referred to above. The same activity— 
solubility correlation which is present in the c-mitotic substances is also 
known in the narcotics [see, e. g., FUHNER (1921)]. C-mitosis and 
c-tumour effect, just like narcosis, consist in a reversible disconnecting 
of some life processes while others go on normally. This study has 
partly been devoted to subject this similarity to further experimental 
test. As is seen from the list of efficient substances (p. 436), I have 
tried many compounds used in practice as narcotics. They have all 
been found to be more er less efficient. Even the inorganic narcotic, 
nitrous oxide, can give c-mitosis. I have also made comparisons be- 
tween the narcosis thresholds reported in the literature and the c-mitosis 
and c-tumour thresholds obtained by me. The results are as follows 
(Table 1). 

The threshold concentrations of the narcotic reactions have been 
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Narcosis of 
isolated frog's heart. 
FUHNER, 1921 


Substance 





| Narcosis of tadpoles. | 
| OVERTON, 1901. (In brac- | 
kets values of MEYER 
and HeEmmI, 1935) 


C-mitosis in 
Allium root tips. 
OSTERGREN 


C-tumours in 
Allium root tips. 
OSTERGREN 














Methyl alcohol 

Ethyl » 

N. propyl » 

N. butyl » 

Isobutyl » 

Tert. butyl » 

Isoamyl » 

Tert. amyl » 

N. octyl » 

Paraldehyde ...... 

Chloral hydrate 
ACCIONC......+.....+4: 

Ethyl ether... 

Acetamide 

Urethane .... sigheaieerieens 
Diethyl bromacety] carbamide... 


3,740 
1,206 
0,369 
0,109 
0,135 
0,637 
0,039 
0,184 


0,150 
0,030 
1,102 
0,292 


0,224 


Veronal 0,027 


Carbon disulphide 
Chloroform......... 
Bromoform .................... 
Tetrachlorethane ........... 
POON ZONG) 55.5 ii sicses soenee 
Xylene ............ 
Naphthalene 

Anisole ......... 
Acetanilide ....... 

Phenyl urethane 
Acetophenone 
Amidopyrine 


0,62—0,52 
0,31 — 0,27 
0,11 

0,038 
0,045 
0,130 
0,023 
0,057 


(0,33) 
(0,11) 
(0,03) 


(0,00013) 
0,025 
0,0076 —0,0051 
0,26 
0,06 
0,17 
0,045—0,037 
(0,002) 
(0,03 narcosis incom- 
plete) 
(Saturated solution, | 
incomplete narcosis) | 
(0,0005) 


(0,024) 


(0,04) 





0,0014 


0,0021 

0,00038 

0,000078— 0,000052 

0,0015 

0,0094 

0,0007—0,0006 

0,00104 —0,00083 
(0,03) 





1,0—0,5 

1,0--0,5 

0,25—0,125 

0,0625--0,031 

0,125—0,0625 

0,25 — 0,125 

0,05—0,025 

0,25—0,125 

000045 —0,00030 

0,18 — 0,09 

0,0027—0,0024 

0,5—0,25 

0,125—0,0625 

1,0—0,5 

0,33—0,167 

0,00031 —0,00016 

0,01—0,02 incom- 

plete reaction. 

Saturated solution, 
weak disturbances 

0,001 —0,0003 

0,01—0,003 

0,001—0,0003. 

0,003—0,0003 

0,003 — 0,002 

0,0001—0, 0002 

0,00007s—0,006039 

0,005—0,0015 

0,01 —0,005 

0,001 —0,0003 

0,005 —0,0015 

0,1—0,05 





0,5—0,25 
Inefficient 


0,031—0,016 
Inefficient 
» 
0,0027—-0,0024 
Inefficient 
0,125—0,0625 
Inefficient 
» 
0000625 —0,00031 


0,00125— 0,000625 


0,003 —0,001 
Inefficient 

» 

» 
0,0003—0,0001 
0,003 —0,002 
0,0003—0,00008 
0000078 —0,000039 
0,0015—0,0005 
0,000625—0,00031 
0,001 —0,0003 
0,0005— ? 
0,0125—0,00625 
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given in the original papers cited as the weakest concentration able to 
induce the reaction. These are the values given in the table. When 
two values are given, this means that the author has been doubtful as 
to the position of the threshold, or that the value obtained may have 
varied from case to case. In the columns for c-mitosis and c-tumour 
effect the two values represent the lowest concentration giving clear 
spindle disturbances (partial c-mitosis) and the highest concentration 
giving no disturbances, and the corresponding numbers for c-tumour 
formation. The narcosis of the activity of isolated frog’s heart studied 
by FUHNER is a reversible reaction, just as the narcotization of the 
tadpoles. ; 

The agreement between the narcotic reactions and the c-mitosis 
and c-tumour reactions is as good as anyone could demand. The 
c-mitosis reaction is not induced at exactly the same concentration as 
the narcosis of tadpoles, it is true, but the difference is not greater than 
that between the two cited narcotic reactions themselves. The two col- 
chicine effects no doubt fit well in the group of narcotic reactions. If 
we take the narcosis concept in a wide sense, as WINTERSTEIN (1926) 
and also OVERTON (I. c.) did, we may quite well say that c-mitosis and 
c-tumour effects are just two types of narcosis, a narcotized cell division 
and a narcotized cell growth. A narcotized growth (leading to 
morphological abnormalities) is also known among animals; thus 
FUHNER (1905) could induce armless sea-urchin larvae with a rudiment- 
ary skeleton by treatment with various narcotics. Mitotic disturbances, 
reported by various workers studying the narcosis problems, are no 
doubt identical with the c-mitosis reaction. It has been known for a 
long time that the narcosis reaction is not restricted to the animal king- 
dom; even in the early literature there are reports of narcosis in plants 
and microorganisms (WINTERSTEIN, I. c., pp. 133—147, and elsewhere). 

The narcosis and the c-mitosis show the same connection between 
chemical structure and activity. Substances with a more globular 
molecular shape are less active than those with more elongated 
molecules (comparison between normal and iso alcohols), the intro- 
duction of halogens increases the activity, hydrophilic groups bring 
about a decrease. The substances of the lowest solubility are in- 
efficient in both cases. Both reactions are also characterized by the 
fact that the presence of an activity in the substances is highly in- 
dependent of their chemical structure. This type of activity is of very 
common occurrence among organic substances. As early an observer 
as OVERTON says (I. c., p. 177): »Die physikalische Zustandsanderung, 
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welche die Gehirn-Lipoide durch die Aufnahme fremder Verbindungen 
erleiden, ist ferner, gleichgiiltig wie diese Aenderung in das normale 
Lebensgetriebe der Zellen eingreift, der gemeinsame Aus- 
gangspunkt ftir eine der Hauptwirkungen von 
mehr als der Halfte aller organischen Verbin- 
dungen, denn die grosse Mehrzahl der organischen Verbindungen 
wirkt in erster Linie als indifferente Narcotica». 

Besides the narcosis (in a strict sense), the c-mitosis and the 
c-tumour reaction, the chemically induced chromosome contraction, 
the camphor reaction in yeast, and many cases of poison effect also belong 
in this group of reactions. The c-mitosis reaction may be especially 
suitable for the demonstration of the narcotic activity (in a wide sense) 
of substances. By making early fixations the activity may also be 
demonstrated in substances of rather a high relative toxicity. Thus 
I was able to demonstrate an activity of this kind even in acids, e. g. 
benzoic, acetyl salicylic, caprylic and capronic acid. The c-tumour 
reaction which requires growth to manifest itself, cannot be observed 
until after 24 hours or later. Consequently, a c-tumour activity, 
although present, cannot be demonstrated in all solutions which kill the 
cells before this time. This is no doubt the reason why a c-tumour 
activity cannot be demonstrated in so many substances; they are 
c-tumour inefficient, although there is every reason to believe that they 
are active. As already stated above, I think there are clear indications 
that a narcotic activity (in a wide sense) is present in practically all 
organic substances, although in some cases it cannot be demonstrated. 

The poison effect of organic substances shows in many cases a 
quite clear connection with their narcotic activity. The poisonousness 
may be due to a narcosis of life functions which are of immediate vital 
importance. In a mammal the narcosis of respiration and heart function 
soon leads to death, although the primary influence may be reversible, 
just as the narcosis of the frog’s heart studied by FUHNER (1. c.). Ina 
root-tip cell, too, there may be functions of vital importance which 
may be similarly narcotized. Another possibility is that the poison 
effect is due to a more intense influence of the same nature as that 
leading to the other effects, the difference may often be chiefly one of 
quantity rather than of quality. 

In many cases a poison effect is manifested gradually after some time 
during a treatment. WINTERSTEIN (1926, pp. 35—36 and 53—55) suggests 
the very probable explanation that this is due to the disturbance in the 
harmonious co-operation of various metabolic functions, caused by the 
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fact that they are not all retarded to the same extent during narcosis. 
It has been pointed out above that different life functions differ in their 
sensitivity to narcotic influences (c-tumour and c-mitosis have different 
activity thresholds, etc.). WINTERSTEIN also gives many examples of a 
similar type in his book. 

Because of the general occurrence of the narcotic activity (in a 
wide sense) it may be quite safely concluded that active substances 
also occur normally in living cells, although of course their concen- 
tration is insufficient to give an effect. Under abnormal conditions, 
however, they may accumulate and reach efficient concentrations. 
I have the impression that merely keeping roots under anaerobic 
conditions may be sufficient to induce a chromosome contraction and 
weak spindle disturbances. During the anaerobic respiration of the 
roots there is no doubt fairly good possibilities for the production and 
accumulation of substances that may be suspected of c-mitotic pro- 
perties. Here, I think, also belong the conspicuous mitotic disturbances, 
multipolar spindles, etc. which are of common occurrence in cancer 
tissue. Cancer tissue is notorious for various metabolic disturbances, 
mention is often made of the occurrence of an anaerobic glycolysis. The 
gradually increased poison effect during prolonged treatment with 
narcotics, deepening of narcosis in animals, and downward movement 
of the c-mitotic threshold in some cases observed by me, may also be 
due to an intracellular production and accumulation of narcotic sub- 
stances caused by the disturbed co-operation of different metabolic 
functions as a result of their different sensitivity to narcotics. 

We have seen that different life functions may be narcotized 
independently. Where complicated vital processes involving the inter- 
action of several different functions are concerned, a change in the 
mutual positions of the thresholds of the different part-processes from 
substance to substance may give the impression of a great variation in 
properties between the different substances. Although the different 
compounds will thus give highly different effects at their application, 
it is still possible that their fundamental influence is closely related. 
It is quite possible and even probable that many more pharmacologic 
effects should fall under the term narcosis in its widest sense than is 
usually thought. 

The differences in the narcotic properties, which make the re- 
actions differ from one substance to another at their application to 
biological materials, may, as I think, chiefly be described by the follow- 
ing three variables: 
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(a) The absolute strength of the activity of the substances with 
regard to the various effects. 

(b) The mutual positions of the solubility and the different activity 
thresholds (interaction of activities, e. g. the poison effect conceals the 
c-tumour effect). - 

(c) Differences in the shape of the concentration—effect curve. 
It seems that the shape of the chromosome contraction curve is not the 
same in all substances. Corresponding differences may be expected 
with regard to the other effects. 

A substance which has some of its activity thresholds separated far 
away from the others is said to have specific properties in one way or 
another. It is often said in the literature that colchicine is a specific 
spindle poison. This means that the c-mitosis threshold and the poison 
threshold are separated far away from each other. 

The relation between the various narcotic activilies and the 
carcinogenic activity is not clear. Anyhow, the carcinogenic hydro- 
carbons are lipoid soluble, and there are clear indications that they 
lose their »activity» on substitution with hydrophilic groups (lit- 
erature cited by LEVAN and OSTERGREN, |. c.). SHMUCK and collabor- 
ators have on many occasions claimed that there is a parallelism in 
chemical structure between c-mitotic substances and carcinogenic sub- 
stances. The general occurrence of the c-mitotic activity, which has 
been demonstrated here, shows that some of their considerations in this 
respect are rather dubious, however. If there is a close connection 
here, it might also be expected that the carcinogenic substances would 
be able to induce c-mitosis. They seem, however, to be inefficient or 
at least of a very low c-mitotic efficiency (see discussion of LEVAN and 
OSTERGREN, I. c., p. 428). 

Perhaps the carcinogenic activity is conditioned by the ability of 
these substances to induce a very weak irritation during a long time. 
Because of their very low solubility they will come in the same group of 
very weakly narcotically efficient substances as diphenyl, azobenzene, 
dimethylaminoazobenzene (carcinogenic!), MICHLER’s ketone, phen- 
anthrene and anthracene. Inasmuch as the irritation such substances 
induce on living organisms is very weak, the treatment may be extended 
to a very long period. The growth stimulation observed in so many 
cases at treatment with carcinogenic compounds (LEVAN and OsTER- 
GREN, I. c., p. 430) is not specific to these substances, but is a general 
feature of narcotics (although it may not always be easily demonstrated), 
which they manifest when applied in very low concentrations [/WINTER- 





a a a aL ae a ee ee ee” a ee ee 


i. ty Gh ape 


COLCHICINE MITOSIS 451 





sTEIN (1926): »Erregungsstadium der Narkose», pp. 13—30 and 136— 
137]. This stimulation may partly be due to a narcosis of normal 
inhibiting factors. Perhaps cancer originates partly through a narcosis 
of normal inhibiting and controlling factors. 

How the »Dauermodifications» induced in various organisms by 
narcotics, c-mitotic substances, carcinogenics, etc. originate is not 
known, as little as is their genetic nature. 


II. THE MECHANISM OF C-MITOSIS AND RELATED 
PHENOMENA. 


The chief theories of narcosis are the MEYER—OVERTON lipoid 
theory and the adsorption theory. According to the lipoid theory, 
narcosis is brought about when any indifferent substance is dissolved in 
the ceil lipoids in a sufficient concentration. (In the case of substances 
which are not indifferent their other effects may conceal their narcotic 
activity; there is, however, every reason, I think, to believe that a 
narcotic activity is still present in these substances.) By studying the 
partition of the substances between water and suitable lipoid models 
(determination of partition coefficients) it may be possible to estimate 
the concentration of the substances present in the cell lipoids when a 
water solution of threshold concentration is applied. It is then found 
(e. g. MEYER and HEMMI, 1935) that these lipoid concentrations at the 
activity threshold (in mol/l) are remarkably similar in the most varying 
substances. The significance of this characteristic feature is not known, 
and the lipoid theory should rather be considered as a theory of the 
narcotic activity than one of the narcotic action. The constant size of 
the lipoid thresholds in the most various substances gives the impression, 
I think, that the decisive thing is merely the number of molecules present 
in the lipoids and not their size or other properties. A parallelism is, 
as far as I know, only found among the colligative properties of 
solutions, such as osmotic pressure, lowering of vapour pressure, and 
lowering of freezing point. (I will return to this below.) 

The adsorption theory is founded on the observation (initially 
made by TRAUBE) that in many narcotics there is an obvious correlation 
between surface activity and narcotic activity. WARBURG pointed out 
that the narcotic substances, because of their surface activity (tendency 
to accumulate at interfaces), would be adsorbed on enzymically work- 
ing surfaces in the cell, and thus block their function. He could also 
demonstrate in experiments that some narcotics could inhibit the 
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catalytic combustion of various substances on the surface of charcoal. 
WARBURG’s theory is undoubtedly very elucidative in some respects. It 
may not fit in very well with the experimental data, however. Thus, 
there are many strongly narcotic substances which do not manifest the 
slightest surface activity (e.g. FUHNER, 1921). My results on the col- 
chicine activity give the same impression. Surface inactive substances 
(such as benzene) may often be more c-mitotically active than surface 
active ones (as aniline, acetanilide and acetophenone). My Fig. 6 clearly 
shows that the water solubility of the substances is of much greater 
importance for their c-mitotic activity than is their surface activity. 

The correlation between water solubility and c-mitotic activity is 
quite intelligible as a sequence of the lipoid theory. A hypothesis based 
on the lipoid theory was also suggested by LEVAN and OSTERGREN to 
account for their experimental data. We tried to explain the effect by 
suggesting an influence on enzymically working mitochondria. There 
were, however, many gaps in the path leading from the dissolving of 
the substances in the lipoids to the destruction of the mitotic spindle. 
I have now. arrived at the view that it may be a direct influence on the 
protein micelles of the spindle tactoid, as will be described below. 

It was also suggested as a possibility in my paper with LEVAN that 
the effect of the c-mitotic substances might be a condensing of lipoid 
coacervates, similar to that studied by BUNGENBERG DE. JONG and 
collaborators (literature cited by LEVAN and OsTERGREN, Il. c., p. 417). 
They found that hydrocarbons induced a condensing of the coacervates, 
whilst substances in which hydrophilic groups were dominating induced 
a swelling. Thus, the lower alcohols had a swelling effect but with an 
increasing number of carbon atoms in the alcohol series the effect 
changed to a condensing which grew stronger and stronger. My ex- 
periments on the alcohol series were initially intended to test this 
suggestion. It would, of course, be expected that the lower alcohols 
would have another effect than the hydrocarbons naphthalene and 
acenaphthene. It was found, however, that ethyl and methyl alcohol 
and even ethylene glycol gave the same effect as octyl alcohol and 
hydrocarbons. [The ability of low concentrations of ethyl alcohol to 
inhibit the effect of very weakly efficient concentrations of colchicine 
(LEVAN and OsTERGREN, l. c., pp. 391—393) is probably due to the fact 
that the chief effect of the alcohol in these low concentrations is to 
increase the solubility of colchicine.| Different coacervates do not 
react in the same manner to the alcohol series, however (SAUBERT, 
1937). If the coacervate is more condensed from the very beginning 
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(e. g. »sensitized» by oleic acid or other substances in which the hydro- 
carbon residue plays a dominating réle), its tendency to react with a 
further closing is decreased, and alcohols higher than otherwise will 
have an opening influence. Thus, the point in the alcohol series where 
the activity is changed from a swelling to a condensing is moved up- 
wards by using these, as we may say, less hydrophilic coacervates. On 
the other hand, more hydrophilic coacervates (e. g. soap coacervates 
where the fatty acids contain oxy groups, or where their hydrocarbon 
chain is shorter than usual) react with a closing even for lower members 
in the alcohol series than 
otherwise (ROSENTHAL, cited 
from Booms, 1940, p. 16). As 
in my experiments even the 
most hydrophilic substances 
were found to induce the same 
effect as acenaphthene, it 
seems close at hand to con- 
clude that they are acting on 
a more hydrophilic substrate 
in the cell than the soap coa- 
cervates studied by BUNGEN- 
BERG DE JONG and collabor- 
ators. The turning point in 
the alcohol series has evidently 


been moved downwards below 


the lowest member of the ring > ose <eaget er agg gga ea a 
x ae ° sol of vanadium pentoxide, 5. oto- 
series, Although it is not im- graphed in polarized light. (Fig. cited from 


possible that some sort of ZOCHER, 1925.) 

lipoid substrate in the cell 

may be able to react in this way, I think a more fertile hypothesis would 
be that the influence in question is on the lipophilic side chains of the 
proteins. They are much shorter than the hydrocarbon residues of the 
lipoids and often contain hydrophilic groups. In such a case the 
influence on the mitosis need not take place over diverse enzymic 
functions in the cell. It may be a direct influence on the spindle, which 
is a protein structure. 

According to that theory of the nature of the spindle which at 
present seems most probable, it is a tactoid (liquid crystal) of fibriform 
protein micelles (FREUNDLICH, 1927, 1937; FREUNDLICH, ENSLIN and 
SOLLNER, 1933). Since the observations of BAWDEN, PIRIE, BERNAL, and 

Hereditas XXX, 30 
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FANKUCHEN (1936) on tobacco mosaic virus there is known a case of a 
tactoid forming protein. A tactoid is for its existence highly dependent 
on the shape of its component micelles. It can only be formed by fibri- 
form (or needle-shaped) molecules or micelles. The appearance and dis- 
appearance cycle of the spindle probably involves the formation and 
disappearance of fibriform protein micelles in the cell. 

A protein, as is well known, is built up by the combination of 
amino acids into a polypeptide chain: 


R R R 

NH € CO NH C CO NH C CO 
Pog ee Fee ee OT NO 
CO NH.¢€ €0 NH ¢ CO NH ¢ 


| | | 
R R R 


Recent results from protein chemistry show that these polypeptide 
chains may be folded in various ways and that a change in the manner 
of folding of a chain may be a relatively simple matter. Thus, by 
means of x-ray analysis ASTBURY (e. g. 1933) could demonstrate that 
the manner of polypeptide-chain folding is changed in a hair (a protein 


called keratin) that is moistened and mechanically stretched. The 
stretched hair contains straight polypeptide chains (like that depicted 
above), it is called 8-keratin, but in a normal (unstretched) hair the 
chains are folded up in a regular way (@-keratin). The process is quite 
reversible, when the tension is released the hair again contracts, and 
the straight protein chains again fold up in a regular manner. The 
muscle protein myosin has properties similar to those of keratin. It 
has two forms @- and §-myosin which are quite analogous to the two 
forms of keratin. Muscle contraction seems largely to depend on 
changes in the degree of folding of the myosin polypeptide chains. In 
a resting muscle they are in the q-state. At contraction they fold up 
into an even more folded state (supercontraction of the myosin) (see, 
e. g., ASTBURY, 1938). Proteins are divided into fibrous proteins and 
. globular (= corpuscular) proteins, depending on their molecular 
shape. According to AsTBuRy, the corpuscular proteins also consist of 
folded polypeptide chains, as may be demonstrated by the ability of the 
chains to unfold under various conditions. Thus, when the globular 
protein, egg albumin, is adsorbed on a water surface to give a mono- 
molecular protein film, it is unfolded to a fibrous state [ASTBURY and 
BELL (1938)]. When the globular protein edestin is combining with 
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the fibrous acid thymonucleic acid to give the salt edestin thymo- 
nucleinate, it is (partially?) unfolding in order to come better into 
contact with the acid (AsTBURY and BELL, I. c., p. 114) 

When toluene is added to an aqueous solution of benzene, the 
toluene molecules will be attracted by the benzene molecules in the 
solution, the intermolecular forces between the benzene molecules being 
quite similar to those acting between the molecules of toluene. When 
the amount of toluene added has reached a certain concentration, this 
attraction between benzene and toluene molecules has grown so strong 
as to make them stick so strongly together that they can no longer 
remain in the solution, and there results a precipitate consisting of a 
mixture of benzene and toluene. Thus, a concentration of toluene which 
is, in itself, readily soluble can precipitate a concentration of benzene 
which is also, in itself, readily soluble (as I have been able to confirm 
experimentally ). 

Similarly, it would be expected that when a c-mitotic substance, 
e. g. benzene, is added to a solution of a protein, the benzene molecules 
should tend to associate with the lipophilic side chains (R in the protein 
formula above). .There should be an attraction between the benzene 
molecules and -the side chains of the protein. When this attraction 
reaches a certain quantity: (i.e. when a sufficient concentration of 
benzene has been added), it may be expected, I think, that the poly- 
peplide chain will fold up in a way enabling the R-groups and the 
benzene molecules to come into more intimate contact. It may be 
said to have resulted in a kind of precipitate related to that induced in 
a benzene solution by toluene, and also a process analogous to the 
condensation induced in a lipoid coacervate by benzene. There is the 
difference, however, that in the protein case the »precipitation» is an 
altogether intramolecular phenomenon, which need not bring about a 
change in the relation between the protein molecules. Thus, there does 
not, of course, result a visible protein precipitate in the solution. . The 
result should rather be a liquefaction of the solution (decrease in 
viscosity) than the contrary (for low concentrations of narcotics, at 
least). 

Thus, it is a ready assumption that the fibre- or needle-shaped 
molecules of the spindle tactoid will contract to a more corpuscular 
shape under the influence of c-mitotic substances. Such a change would 
undoubtedly lead to a dissolving of the spindle, just like that observed 
after colchicine or benzene treatment. I am not assuming that the 
spindle micelles were completely unfolded from the beginning and that 
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they turn globular through the treatment, the only thing necessary to 
assume is that there is a (perhaps even slight) change in the degree of 
folding of the spindle molecules, 

The chromosome contraction induced by c-mitotic substances is 
a strong support for the above hypothesis. In this case we are able 
directly to see how a protein structure contracts as a result of the treat- 
ment. A detailed understanding of the process may be complicated, it 
is true, by the far from simple composition of the chromosomes, spiral 
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Fig. 10. The influence of colchicine, chloral hydrate, nahpthalene, and all other 
c-mitotic substances (narcotics) on the chromosomes and the spindle tactoid. The 
chromosome contraction is an observational fact, and that is also the case with the 
dissolving of the spindle. The dissolving of the spindle would be easily understood 
if the spindle micelles contracted in the same way as the chromosomes do. The 
hypothesis is put forward that the spindle destruction is induced in that way. (In 
the diagram the spindle consists of 64 micelles, in reality there should be thousands 
or millions.) 


structure, etc., but still the observation is highly suggestive. Fig. 10 is a 
diagrammatical representation of what happens to the spindle and the 
chromosomes under treatment with colchicine, naphthalene, chloral 
hydrate, and all other colchicine-active substances. Above, on the left, 
is depicted a normal metaphase chromosome; through the treatment it 
is changed into the contracted cross-shaped chromosome (c-pair) on 
the right side. Below, on the left, is a diagrammatical spindle built up 
of 64 tactoid micelles (in a real spindle they will amount to thousands 
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or millions). Through the treatment the micelles contract and are 
unable to form the tactoid (figure on the right). 

The protein chain folding theory has been applied to the c-mitosis 
(= spindle destruction) and to the chromosome contraction. Un- 
doubtedly, however, a change in the degree of contraction of protein 
molecules, like that suggested here, would also be able to interfere with 
numerous other life processes. As the c-tumour effect and the narcosis 
have been demonstrated above to be closely related to the c-mitosis 
and the chromosome contraction, it is quite close at hand to suggest 
that these phenomena, too, are caused by such a protein change. The 
present theory is thus also a new theory of narcosis. The various kinds 
of inhibition of enzymic functions observed after treatment with 
narcotics (enzyme narcosis) may also have the same mechanism. The 
independent reaction of different vital functions may mean that differ- 
ent proteins are involved. 

As already pointed out, the c-mitotic activity may be closely related 
to the ability of toluene to precipitate benzene. It is close at hand to 
assume that the solubility of a mixture of closely related substances 
(as benzene and toluene) will be conditioned by about the same rules 
as control the vapour pressure of such a mixture, vapours and solutions, 
as is well known, being closely related phenomena. The rules for the 
vapour pressures of mixtures of closely related liquids (such as ethylene 
bromide and propylene bromide) are described in the textbook by 
TAYLOR and TAYLOR (1937, p. 329). If the solubility pressure (in water) 
of mixtures of benzene and toluene obey the same rules (an assumption 
which I think is highly probable) the regularities may be described by 
Fig. 11a. On the abscissa cd is given the composition in mol fraction 
of mixtures of two closely related substances A and B. On the ordinate 
is given the solubility pressure (in any suitable unit). The point a 
evidently means the solubility pressure of the pure substance A, and b 
that of B. The line ad shows the partial pressure of A at different mol 
fractions, bc the same for B. The line ab shows the solubility pressures 
of mixtures of A + B of various compositions. For substances obeying 
ideality these lines will be straight. In practice they will probably be 
more or less curved, but the diagram must still illustrate the general 
principles of the connection; whatever may be the course of the curve 
ad, it must start at the solubility pressure of pure A and end at zero. 
If we start with a solution having a constant concentration of A 
(= pressure k) we may determine the concentration necessary to be 
added of the substance B in order to get a precipitate, from Fig. 11 b. 
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The substance B should be added until it reaches the osmotic pressure x. 
This may be said to be the activity threshold of B. By comparing different 
substances as in Fig. 11, it is found that the concentration necessary 
to induce a precipitate will show a simple positive correlation to the 
solubility of the substances. The activity thresholds T,, T;, and T,, 
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Fig. 11. (See text.) 


shows exactly the same correlation to the solubilities S,, S,, and S) 
as was found in case of the c-mitotic activity (Fig. 6, above). The sub- 
stance A, of course, in this case would symbolize the lipophilic side 
chains of the proteins. 

I have been able to some extent experimentally to verify these 
assumptions as to a mutual precipitating activity in closely related 
substances, viz. for the ability of toluene, m-xylene, and mesitylene to 





COLCHICINE MITOSIS 459 





precipitate benzene solutions, The following data were obtained: When 
5cc of alcoholic solutions of the following kinds were added to one 
lire of tap water, a remaining precipitate was obtained, when 4 cc 
solution was added a clear solution resulted: Benzene, 4 mol/l; toluene, 
1 mol/l; m-xylene, 0,32 mol/l; mesitylene, 0,1 mol/l; and this was the case 
also with solutions containing: Benzene 2 mol -+ toluene 0,5 mol; 
benzene 2 mol + m-xylene 0,16 mol; benzene 2 mol + mesitylene 0,05 mol. 

The similarity between the narcotic action and a_ partition 
equilibrium is also accounted for by the present hypothesis. As a 
matter of fact the diagrams given in Fig. 11 illustrate partition equilibria 
(ec. g. the partition of benzene between water and a mixture of benzene 
and toluene). The only difference is that both components of the »lipoid 
phase» are water soluble and take part in the partition. 

The identity of the present theory with the partition theories of 
narcosis may be even more obvious in cases where the two substances 
A and B are of only limited mutual solubility (incompletely miscible). 
This case is illustrated by the diagram d. Pure A has the solubility 
pressure a; when small quantities of B are added the solubility pressure 
decreases along the ideal line towards d. At the point e, however, the 
solution of B in A will be saturated with B, and pure B begins to separate. 
Along the rest of the way towards the right there will be a saturated 
solution of B in A plus pure B. Consequently the solubility pressures 
of A and B will be constant and that of B will equal the solubility 
pressure of pure B. Thus, the partial pressure of B must fall from that 
of pure B to zero along the line fc. This line evidently cannot agree 
with the ideal line for B in this range (in the ideal case the solubility 
pressure of B would be the same fraction of that of pure B as the mol 
fraction of B in the solution of B in A). This deviation from ideality 
is not surprising, however, ideality usually being valid only in dilute 
solutions. If we regard A as the solvent, the solution is a dilute one in 
this range, but if we regard B as the solvent, it is a very concentrated 
one. Hence the difference between the lines ae and cf, the former being 
ideal but not the latter. The line fc may be more or less curved, but it 
must start and end in the points f and c. 

If we start from an unsaturated solution of A containing a constant 
concentration k (corresponding to the concentration of lipophilic side 
chains of the proteins), the concentration T,, necessary to induce a 
precipitate (c-mitosis) will be found by following the dotted line in the 
usual manner. As A (the lipophilic side chains) corresponds to the 
lipoid phase, it will be found when we identify the present theory with a 
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partition equilibrium theory of the MEYER—OVERTON type, that ithe 
solubility of B in A (S, in my figure) will correspond to the solubility 
in lipoid of this theory. Correspondingly, the distance T, will correspond 
to the concentration threshold necessary to be surpassed by the sub- 
stance in the lipoids in order to get an effect, the lipoid threshold. The 
significance of S, and T,, as the solubility and threshold in the water 
phase needs no explanation. In the case of the MEYER—OVERTON 
lipoid theory the relation holds that 


By simple geometric operations the same relation may be demonstrated 
to hold also in the case of the present theory. 

Furthermore, the experimental results obtained by various authors 
studying the narcosis problem from the standpoint of the lipoid theory 
(e. g. MEYER and HEMMI, 1935) show that the value of T, is practically 
the same in the most various substances. This interesting observation, 
of which the lipoid theory gives no explanation, is easily understood 
from the present theory. T,, as is seen from my figure, is directly 
determined by the size of k, the constant concentration of the lipophilic 
side chains in the untreated protein, the slope of the line ae being the 
same for all substances added, as this line is lying in the range of dilute 
solutions. It was pointed out above that the constancy of the threshold 
value in the lipoids might be paralleled only by the’colligative properties 
of solutions, such as, e. g., the reduction in vapour pressure. According 
to the present hypothesis T, is determined by such a property; it is the 
molar concentration necessary to reduce the solubility pressure of the 
lipophilic side chains froma to k. 

As T, is practically constant, the relative size of the efficient con- 
centration range S,/T,, is determined practically exclusively by S,, the 
solubility in »lipoids». As is seen from the diagram Fig. 11d, when S, 
decreases to a value lower than T, the substance will be inefficient, such 
a substance will be unable to reduce the solubility pressure of the sub- 
stance A to the value k. As many properties, such as increasing 
molecular weight, and molecular size, as well as a high melting point, 
reduce the solubility of substances in all solvents, it is not remarkable 
to find that many of the substances of the lowest water solubility also 
have a very small range of efficient concentrations or are inefficient. 
The difference between the a- and f-derivatives of naphthalene is also 
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explained in an analogous way, just as it was in the paper of LEVAN 
and OSTERGREN (I. c., p. 411). The §-derivatives have higher melting 
points and thus very probably also lower values of S, than the corres- 
ponding a-substances. 

This difference between a- and f-derivatives of naphthalene should 
be manifested also in a different ability to precipitate an unsaturated 
benzene solution of a defined concentration. I have experimentally 
verified the existence of such differences. Alcoholic solutions of a- 
and $-chloronaphthalene were added to: aqueous solutions of benzene 
containing 0,008 mol benzene per litre and for comparison also to pure 
water. The results are as follows (++ means that a precipitate resulted, 
— that a clear solution was obtained): 


Concentration 10—§ mol 

pure water 

benzene solution . 

pure water 

benzene solution . | a 


a-derivative 


p-derivative 


The alcohol concentration in these solutions was 0,7 % by volume. The 
observations on the water solutions are estimates of the solubility of 
the substances, those on the benzene solutions are estimates of the 
activity threshold for the benzene precipitating activity of these naph- 
thalene derivatives. The relative size of the efficient concentration 
range S/T. is thus for a-chloronaphthalene 1,40—2,0 and for B-chloro- 
naphthalene 1,0—1,22. The observations were made soon after the 
preparation of the solutions. 

As is seen, the $-derivative also in this case has a smaller range 
of efficient concentrations. Thus, the difference in c-mitotic efficiency 
between a- and #-derivatives, as it seems, can be referred to a very 
simple difference in the physical properties of these substances. 

The effect of cold may, I think, also be well fitted into the same 
system. Cold, just like narcotics, causes the chromosomes to contract, 
and the spindle to dissolve. Probably the decreased thermal agitation 
of the protein side chains makes their mutual attractions more easily 
satisfied and leads to a closer folding of the protein chain. (A 
phenomenon related to the solidification of melted ‘paraffin on cooling 
and also to the decrease in solubility of benzene in water on cooling.) The 
observations by EHRENBERG and OSTERGREN (1942) on the different 
effect of cold and acenaphthene on Salix may seem incompatible with 
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the present ideas. It may not be impossible, however, that these data 
also may be explained by the theory, if more experimental attention were 
given to the reactions of Salix. 

Besides a contracting influence on protein chains induced by -lipoid 
soluble substances, there are doubtless also other means of inducing the 
same effect. Cold has already been mentioned. Substances may also 
associate with the protein molecules by forces of other types than those 
which make toluene and benzene molecules associate in an aqueous 
solution. There may be a formation of hydrogen bonds, and there 
may be salt formation, for instance. OVERTON (1901) distinguishes 
between »indifferent narcotics»,- which, he believes; influence the 
lipoids, and »basic narcotics», which, he thinks, form compounds with 
the cell proteins. His two groups are not sharply delimited, but are 
connected by intermediates. It is quite possible on the basis of the 
present theory to assume that these two groups act in the same way on 
the proteins; although the forces linking the molecules to the proteins 
may differ, they may both induce a molecular contraction. Perhaps 
also such a substance as benzoic acid, studied by me above, may be 
linked to proteins by salt formation as well as through attractions of 
the »lipoid» type between the benzene nucleus and lipophilic protein 
side chains. Such »non-lipoid» forces will be much more dependent 
on the characteristic chemical configuration of the individual protein 
substrates. Substances with such properties will, consequently, be 
much more specific in their action. As colchicine seems to occupy a 
somewhat exceptional position among c-mitotic substances (low relative 
toxicity, and a very remarkable efficient concentration range), it seems 
rather probable that this substance gives its effect largely by means of 
»non-lipoid» attraction forces. The identity in effect between col- 
chicine and the other substances may be due simply to their contracting 
effect on the protein molecules being the same, although they give this 
effect in different ways. Thus, I think, there may be some truth both in 
the statement that all c-mitotic substances have the same mechanism of 
action, and in the supposition, sometimes found in the literature, that 
their true influence differs. 

Thus, the hypothesis given above assumes that the c-mitotic sub- 
stances (the narcotics) induce a kind of intramolecular precipitation in 
the protein molecules. It is a precipitation not of molecules but of 
radicals within a molecule, leading to a closer folding up of the poly- 
peplide chain constituting the protein molecule. This assumption 
explains how substances which act dehydrating, and cannot be conceived 
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to act otherwise, such as acenaphthene, are none the less able to induce 
a liquefaction and dissolution of the spindle. Usually dehydrations 
are thought of in connection with precipitations and _ solidifications, 
rather than with liquefactions and dissolutions. 

I am well aware that the mere fact that the hypothesis given above 
seems to be well able to explain the experimental data is by no means 
a proof of its truth. The hypothesis contains many assumptions that 
cerlainly need further verification. Especially valuable would be model 
experiments on fibrous proteins to demonstrate that they can contract 
under the influence of c-mitotic substances. I think a Suitable ex- 
periment to study this possibility would be to observe the influence of 
narcotics on the double refraction of flow of myosin solutions. To study 
whether the effect is a reversible one it might be useful to apply gaseous 
narcotics such as nitrous oxide and acetylene, or volatile ones such as 
ethyl ether, which are easily removed again from the solution. It seems 
rather significant in the present discussion that cold, which induces a 
chromosome contraction and a spindle destruction, is also able to give a 
reversible decrease of the double refraction of flow of mycsin solutions, 
as found by NEEDHAM and collaborators (1941). 

Although I have here suggested an influence on proteins, I have 
not entirely dismissed the possibility of an effect on lipoids. I am 


quite well aware of the possibility that coming studies may show that 
proteins cannot react as suggested here, and that the substrate of the 
influence must be lipoids. 

Finally, I wish to conclude this discussion by expressing my hope 
that this paper will be able to inspire other workers to help me to 
elucidate these complicated problems. 


SUMMARY. 


(1) A study of the colchicine mitosis inducing activity of organic 
substances has shown that the colchicine mitosis (c-mitosis) is not a 
solitary effect, but that it is just one member of a large group of closely 
related effects (the narcotic effects), and that consequently these other 
effects also will have to be considered when a deeper understanding of 
the c-mitosis is being sought. 

(2) This group of narcotic effects contains (among others): 

(a) C-mitosis. 
(b) C-tumour reaction. 
(c) Chemically induced chromosome contraction. 
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(d) Narcosis (in the »strict sense») of animals. 
(e) Camphor reaction of yeast (LEVAN, 1944). 
(f) Many cases of poison effect induced by organic substances, 


(3) These reactions are characterized by: 

(a) The same activity—water solubility correlation is present 
in all of them. The activity is increasing when the solubil- 
ity of the substances is decreasing. 

(b) The activity is largely independent of the chemical con- 
stitution of the substances, and is probably present in practic- 

“ally all organic substances. The activity is no doubt to a large 
extent conditioned by the physical rather than the chemical 
properties of the substances. In many cases where the 
activity cannot be demonstrated (inefficient substances) it 
seems still to be quite clear that an activity is present. In- 
efficient substances may even be (and are often) more 
active than efficient ones. (Activity is the property measured 
by the inverse threshold of action.) 

(c) In many cases the activity thresholds of the different effects 
have rather similar values. 


(4) A new hypothesis concerning the mechanism of these reactions 
is given. It is pointed out that the substances may associate with the 
lipophilic side chains of the protein polypeptide chains, and as a con- 
sequence induce a change in the degree of folding of these polypeptide 
chains. In this way fibrous protein molecules are brought to change 
to a more or less corpuscular shape. As the spindle tactoid is highly 
dependent for its existence on the fibrous shape of its component 
micelles, it is dissolved by this process. This contraction of protein 
chains is directly manifested in the chromosome contraction. 

(5) The close relation is pointed out between this. effect and the 
ability of substances closely related to each other, e.g. benzene and 
toluene, to precipitate each other in aqueous solutions. In such a case 
as that assumed in the hypothesis, the empirically found correlation 
between activity and water solubility should be expected to exist. It was 
experimentally verified that the activity—solubility correlation holds in 
the case of the activity of toluene, xylene and mesitylene in precipitating 
unsaturated benzene solutions. 

(6) It is pointed out that the present theory is closely related to the 
MEYER—OVERTON lipoid—water partition theory, and that it gives an 
intelligible significance to the constant threshold value of the narcotic 
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concentration in the »lipoids», an observation made in narcosis studies 


based on the lipoid theory. 

(7) The reason why /-naphthalene derivatives have a much smaller 
range of c-mitotically efficient concentrations than the corresponding 
a-derivatives is explained, It is experimentally demonstrated that a- 
and $-compounds differ in just the same manner with regard to their 
ability to precipitate an unsaturated benzene solution. 

(8) This hypothesis, of course, is by no means considered as a 
definite solution of the problems of the mechanism of narcosis. It is 
just a contribution to the discussion, partly founded on assumptions 
which need further experimental verification. 
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ALBERT LEVAN: Notes on a progeny plant of asynaptic 
Allium amplectens. 


In 1937 the present writer brought home to Sweden living material of 
Allium amplectens collected in California. The material included triploid and 
tetraploid types with 2n = 21 and 28 respectively (LEVAN, 1939). The triploid 
types, representing three different localities, were all characterized by a total 
asynapsis at the male meiosis resulting in the formation of pollen grains with 
the somatic chromosome nuniber. Since herbarium studies showed asynaptic 
types to be of wide occurrence in nature, it might be suspected that they were 
propagated apomictically if propagated by seeds. In accordance with the 
conditions of most Allium species it may be assumed that purely vegetative 
propagation plays a rdéle also in Allium amplectens. 

Fixations made in 1940 of the female gametogenesis showed that the 
chromosome number 21 occurred in the nuclei of the developing embryo-sac 
of the asynaptic type. So, although the details of the embryo-sac development 
are not known so far, it is probable that the same meiotic course prevails on 
the female side as has been studied in detail during the pollen development. 

When grown in the field at Hilleshég the asynaptic type yielded only 
non-germinable seeds after selfing or free flowering. Several green-house 
crosses with the asynaptic type were made at Sval6f in June, 1940. Some ten 
seeds were obtained, among which four germinated. All the plants died, how- 
ever, in the seedling stage. In the progeny of the cross asynaptic? X normald 
the somatic chromosome number could be determined in one plant. It turned 
out to be a pentaploid (2n = 35), evidently resulting from one female gamete 
with 21 chromosomes fertilized by a 14-chromosome pollen grain. 

Thus, it has been demonstrated that the asynaptic type may give progeny 
after sexual fertilization. Further studies may reveal whether the asynaptic 
type may be propagated also by parthenogenesis, something which is indicated 
by its apparent stability in nature. Measurements of pollen grains in herbarium 
material (LEVAN, l. c., Fig. 14) do not exclude the possibility that the asynaptic 
type may be represented in nature by other chromosome numbers than 21. 
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